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1.1. La variación continua
El estudio de las características o caracteres genéticos requiere el registro 
de su expresión a nivel de individuos, familias o poblaciones. Con frecuen-
cia es posible agrupar a los individuos según la expresión visual o numérica 
de tales caracteres en unas pocas clases fácilmente distinguibles o reco-
nocibles. Es el caso, por ejemplo, de los caracteres estudiados por Mendel 
(1865). A diferencia de la segregación en clases distintivas de ciertos ca-
racteres, existen otros (la inmensa mayoría, y especialmente los de mayor 
importancia económica) cuya expresión no se limita a unas pocas catego-
rías, sino que su variación en la expresión no presenta discontinuidades 
marcadas. Esta última clase de variación se la califica como continua y los 
caracteres que la presentan se denominan caracteres cuantitativos, métri-
cos o poligénicos. 

Genética cuantitativa y 
variación continua

CAPÍTULO 1
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1.2. La Genética Cuantitativa
La rama de la Genética que estudia los caracteres métricos es la Genética Cuan-
titativa. Existen otras denominaciones como Genética Estadística o Genética 
Biométrica que pueden considerarse sinónimos. Más recientemente con el de-
sarrollo de la Genómica y el empleo de marcadores moleculares se generaron 
conceptos de lo que se denomina Estadística Genómica, que se enfoca en la 
modelación y en el tratamiento de datos moleculares.

El objetivo de la Genética Cuantitativa es proveer modelos mecanísticos que ayu-
den a entender el proceso de evolución. Para ello es necesario comprender la 
esencia de la variación continua. Esta disciplina posee aplicaciones muy impor-
tantes en estudios de evolución ya que permite dilucidar la arquitectura de los 
caracteres cuantitativos, inferir sus causas y especular sobre su probable evolu-
ción. Debido a que muchos de los caracteres cuantitativos poseen importancia 
económica, la Genética Cuantitativa se aplica en el mejoramiento genético de 
esas características, mediante la selección artificial de animales y vegetales. En 
este campo de aplicación, la Genética Cuantitativa permite predecir la respuesta 
a la selección y diseñar las estrategias selectivas que maximicen esa respuesta. 
En los campos de la Genética y Genómica Humanas, la Genética Cuantitativa 
permite asociar características genotípicas con condiciones de riesgo para con-
traer enfermedades y contribuye a adoptar medidas preventivas con impacto 
positivo sobre la salud.

Dos fenómenos genéticos referidos a las propiedades de los caracteres cuantita-
tivos y que son muy importantes en estudios de herencia y de selección artificial 
son el parecido entre parientes y la depresión por endocría y la heterosis, tópicos 
que recibirán atención en las secciones respectivas.

1.3. Reseña histórica de la Genética Cuantitativa
Los primeros trabajos sistemáticos de selección de plantas datan de los siglos 
XVIII y XIX, fundamentalmente los llevados a cabo por Van Mons en Bélgica, 
Knight (1799) en Inglaterra y Cooper en Estados Unidos de América. Las con-
tribuciones fundacionales de la Genética Cuantitativa abarcaron un período 
extenso, desde 1850 hasta 1930, aproximadamente. De Vilmorin (1850) acuñó 
el término “principio de aislamiento” y el primer antecedente de la utilización de 
pruebas de progenie para estimar y comparar el mérito genético de los indivi-
duos de una población. Su método suponía la selección de líneas con base en el 
comportamiento de sus descendientes. De Vilmorin también investigó sobre las 
diferencias de respuestas a la selección que presentaban las plantas alógamas 
respecto a las autógamas, lo cual constituyó un antecedente relevante para com-
prender las futuras experiencias de Johannsen (1903).
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Darwin (1889) intentó explicar por qué el fenotipo de la progenie era intermedio 
al de sus progenitores, circunstancia que atribuyó a la “herencia de la mezcla” 
(blending inheritance). Este principio se contraponía con la observación de que la 
variabilidad no se agotaba con el transcurso de las generaciones. Recién medio 
siglo más tarde, con los trabajos de Yule (1906), se descubre la segregación inde-
pendiente de factores múltiples y su papel como mecanismo de mantenimiento 
de la variabilidad. Darwin consideraba a la evolución como la consecuencia de la 
acumulación de pequeños cambios en caracteres adaptativos producidos por la 
selección natural. 

Galton (1889) publicó sus estudios sobre la relación entre la estatura de los pro-
genitores y de su progenie en poblaciones humanas. Fue el creador del término 
regresión. Galton experimentó un relativo fracaso por no llegar a entender las 
relaciones genéticas progenitor-progenie, debido a la naturaleza cuantitativa del 
carácter y al empleo de familias de tamaño reducido en sus experimentos. Se 
esforzó en clasificar las formas variables en grupos a la manera mendeliana y 
describirlos en términos estadísticos. La regresión padre-progenie encontrada 
no respetaba la relación 1:1 entre la estatura promedio de los progenitores y la 
estatura promedio de sus hijos, sino que la pendiente de la recta de regresión 
era inferior a 1. Galton llamó a este fenómeno “regresión hacia la mediocridad” 
y creyó que actuaba en contra de las posibilidades de evolución por selección. 
Sostuvo que para que la evolución tuviera lugar serían necesarias mutaciones de 
efecto grande, más que la selección actuando sobre la variación contínua. Karl 
Pearson (1904) advirtió el error en la lógica de Galton (la selección actúa en cada 
generación sobre una media poblacional nueva) y realizó aportes fundamentales 
al tratamiento estadístico de datos fenotípicos utilizando regresión y correlación 
y se lo reconoce como uno de los mayores exponentes de la escuela biométrica.  

Hacia 1900 se produjo el redescubrimiento de las leyes de Mendel y se renovó el 
interés en estudiar la herencia de caracteres cuya expresión fenotípica era dis-
creta y fácilmente discernible en clases o grupos bien definidos. Bateson (1902) 
es uno de los referentes de la escuela mendeliana.  

El debate entre las escuelas biométrica y mendeliana se daba respecto a si los 
caracteres discretos y los caracteres continuos poseían la misma herencia y re-
lación con la evolución. Para la escuela mendeliana, el surgimiento de nueva 
variabilidad se debía a mutaciones de gran efecto, en tanto que para la escuela 
biométrica la evolución resultaba de la selección natural actuando sobre carac-
teres continuos. Los métodos empleados por Mendel y por Galton no pudieron 
por sí solos explicar la herencia de ambos tipos de caracteres. La síntesis y el fin 
del debate ocurrieron años después, producto de las experiencias de Johannsen 
(1903), Nilsson-Elhe (1909), Emerson (1910) y East (1910), entre otros.

En 1903 Johannsen publicó su trabajo, reconocido luego como teoría de las lí-
neas puras. Partiendo de una muestra de una población de semilla de poroto 
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(Phaseolus vulgaris) que presentaba heterogeneidad para el tamaño (peso) de 
la semilla, seleccionó semillas de diferentes tamaños y las multiplicó separa-
damente. Observó que la descendencia de semillas grandes tendía a ser más 
pesada que la descendencia de las semillas pequeñas, es decir, que la selección 
había sido efectiva. Pudo así establecer 19 linajes o líneas con un tamaño de se-
milla característico a partir de las 19 semillas de la muestra original inicialmente 
seleccionadas por tamaño. Johannsen concluyó que el lote original de semillas 
de poroto era una mezcla mecánica de “líneas puras”, cada una con un peso 
característico. Dentro de cada una de las 19 líneas había cierta variabilidad en el 
peso de la semilla, pero esta variabilidad era menor que la variabilidad que existía 
entre las 19 líneas. Johannsen postuló que la variabilidad o variación entre las 
líneas era de origen genético y que la variación dentro de las líneas se debía a 
causas no genéticas. Para probarlo realizó nuevos experimentos de selección 
por tamaño de semilla, pero esta vez dentro de cada una de las líneas puras y 
observó que la selección no era efectiva. Phaseolus vulgaris es una especie autó-
gama, por lo cual la homocigosis previa generó distintas líneas puras presentes 
en la muestra original y que pudieron seleccionarse. En cambio, la variación total 
observable dentro de cada una de esas líneas era producto del ambiente. Se 
concluyó que la variabilidad observada en el tamaño de semilla respondía tanto 
a causas heredables como no heredables y que la manera de conocer su con-
tribución relativa solo podría determinarse mediante pruebas de progenies. La 
experiencia de Johannsen contribuyó a comprender la relación entre genotipo y 
fenotipo: la discontinuidad en la distribución de los genotipos podía suavizarse 
y convertirse en variación fenotípica continua si a la distribución genotípica se le 
incorporaba la distribución de los efectos ambientales.

Nilson-Ehle (1909) analizó la segregación de filiales resultantes del cruzamiento 
de líneas de trigo y de avena que diferían en el color del grano y concluyó que va-
rios genes segregando en forma independiente y simultánea podían producir la 
variación continua del color. Encontró gradaciones en el color de grano de trigo, 
desde blanco a rojo, producto de varios genes cuyas segregaciones individua-
les podían analizarse separadamente como un carácter mendeliano. Según la 
hipótesis de los factores múltiples, un número suficiente de genes con efectos 
individuales pequeños, similares y segregando conjuntamente podían causar 
variación continua. Cada uno (factor o gen) se heredaba de manera mendelia-
na. El efecto de los factores sobre el carácter era acumulativo (o de dosis) y los 
tipos intermedios eran los más frecuentes. La distribución del carácter se ase-
mejaba a la curva normal en la medida que al efecto de las segregaciones se le 
sumara el efecto ambiental. Otras contribuciones a la hipótesis de los factores 
múltiples se debieron a Shull (1908) y Emerson (1910). East (1910), por su parte, 
comprobó la hipótesis de factores múltiples en maíz. 

Ronald Fisher (1918) y Sewald Wright (1921) integraron conocimientos de la Ge-
nética y la Estadística para entender la herencia de los caracteres cuantitativos. 
La variación de tipo continuo se explicaba por la segregación simultánea de mu-
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chos genes, cada uno de pequeño efecto y siguiendo las leyes mendelianas 
(modelo infinitesimal). Utilizaron los datos de la escuela biométrica para 
demostrar la dominancia en factores múltiples e intentaron la primera par-
tición de la variación continua en componentes heredables y no heredables 
(o ambientales). Los principios básicos de la Genética Cuantitativa fueron 
delineados por Fisher y Wright, que sentaron las bases teóricas para el me-
joramiento animal y vegetal y también ayudaron a entender la herencia de 
desórdenes genéticos en humanos, tales como psicopatologías, enferme-
dades cardíacas y malformaciones congénitas. Los aportes a la Genética 
Cuantitativa trascendieron a otras ramas de la ciencia, como la Estadística. 
A manera de ejemplos, el desarrollo de la teoría de la regresión y corre-
lación de Pearson se inspiró en los trabajos de Galton, y Fisher introdujo 
el concepto de partición de la variancia total en componentes, sobre los 
cuales se basan las técnicas de análisis de variancia, a su vez un hito en el 
diseño experimental.

1.4. Tipos de caracteres

1.4.1. Caracteres cualitativos, mendelianos o discretos
Su variación se refleja en clases distintivas o discretas y su estudio se basa 
en recuentos y proporciones. Están controlados por uno o pocos genes y 
como el ambiente ejerce escaso efecto sobre su expresión fenotípica, exis-
te una estrecha relación entre genotipo y fenotipo. Ejemplos de este tipo de 
caracteres son el color de flor, el color de hilo de la semilla, la resistencia a 
ciertas enfermedades, etc. 

1.4.2. Caracteres cuantitativos, métricos, continuos o poligénicos
Presentan variaciones de grado, sin discontinuidades. Requieren una esca-
la de medición y para describirlos se emplean parámetros poblaciones o 
estimadores muestrales (medias, variancias, etc.). Su expresión está sujeta 
a considerable efecto ambiental. Ejemplos de este tipo de caracteres son 
la inteligencia, la estatura, el rendimiento de grano, la ganancia de peso, la 
producción de leche, etc. Gran parte de los caracteres de importancia eco-
nómica son de tipo cuantitativo.

Debido a que la segregación ocurre en un número grande de loci con efec-
tos pequeños y similares (poligenes), los efectos de sustitución de alelos en 
diferentes loci resultan triviales en relación con la cantidad de variabilidad 
observable (Lerner, 1958). Por lo tanto los efectos fenotípicos de sustitu-
ción alélica son intercambiables. Dicho de otro modo, idéntica expresión 
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fenotípica puede resultar de distintos genotipos, aún en ausencia de do-
minancia, epistasis y efectos ambientales. De manera similar, Comstock 
(1978) clasificó un carácter como cualitativo cuando el efecto de sustituir 
un alelo por otro es relativamente grande en relación con la variación feno-
típica y como cuantitativo cuando el efecto de sustitución es relativamente 
pequeño en relación con la variación fenotípica total. Para que ocurra esta 
situación debe haber muchos genes involucrados en el control del carácter 
o bien el efecto del ambiente debe ser de una magnitud importante como 
para enmascarar el efecto genotípico (Figura 1.1).

Los poligenes pueden tener efecto pleiotrópico (sobre dos o más caracte-
res) y actuar como modificadores o supresores de otros genes. La falta de 
correspondencia entre fenotipo y genotipo se debe no solo por el menor 
efecto de sustitución de alelos, sino también por la mayor importancia del 
efecto del ambiente sobre la expresión. Idéntico fenotipo puede resultar de 
distintos genotipos, o diferentes fenotipos pueden responder a un mismo 
genotipo. A manera de ejemplo, comparemos el rendimiento de un culti-
var híbrido simple susceptible a una enfermedad evaluado en un ambiente 
donde esa enfermedad está presente con el del mismo híbrido cultivado en 
otro ambiente sin enfermedad. En este caso tendremos dos fenotipos dife-
rentes (rendimientos diferentes) para el mismo genotipo (susceptible a la 
enfermedad). Consideremos ahora el comportamiento de dos híbridos de 
similar potencial de rendimiento en condiciones no limitadas por enferme-
dades, uno genéticamente resistente y otro susceptible a una enfermedad, 

Figura 1.1. 
Ejemplo de distribución de clases fenotípicas en función del número de loci segregantes (n) para 
un carácter en una filial F2. Se asume que los alelos tienen efecto aditivo y equivalente entre loci. 
El efecto ambiental contribuye a la aproximación a la distribución normal cuando n es grande.
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cuando se evalúan conjuntamente en un ambiente libre de la enfermedad. 
Estaremos en presencia de un mismo fenotipo (similar rendimiento) para 
dos clases de genotipos diferentes (susceptibles y resistentes).

Debido a que la segregación de los genes que contribuyen a un carácter mé-
trico no puede seguirse individualmente, se necesitan técnicas y métodos 
específicos para su estudio. Los caracteres cuantitativos pueden tomar cual-
quier valor entre dos extremos de una escala de medición, pero el número de 
fenotipos detectables puede estar limitado por la capacidad o precisión con 
la que pueden medirse. Si idealmente tuviéramos un instrumento de medi-
ción perfecto, tal vez sería posible detectar todas las discontinuidades de 
clases, conforme los principios de la genética mendeliana.  
Algunos caracteres tienen la particularidad de medirse en números enteros, 
pero se los clasifica como cuantitativos porque también están controlados 
por muchos genes de efectos pequeños e influenciados por el ambiente y 
se los denomina merísticos. Ejemplo de ellos son el tamaño de camada, el 
número de granos por espiga, el número de espigas por planta en maíz, etc.
Los caracteres umbrales son también cuantitativos, pero su expresión toma 
valores de tipo cualitativo, como presencia/ausencia, sano/enfermo, ca-
pacitado/discapacitado, etc. En realidad dependen de la expresión de una 
característica subyacente (riesgo, fertilidad, estabilidad, etc.) que se asume 
con distribución continua. A partir de determinado valor del carácter sub-
yacente (umbral), el fenotipo recibe una clasificación discreta (ej. sano/ 
enfermo). El número de clases fenotípicas depende del número de valores 
umbrales. Así, con un umbral pueden distinguirse dos clases fenotípicas y 
con dos valores umbrales, tres clases fenotípicas (Figura 1.2).
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Figura 1.2. 
Distribución de valores 
fenotípicos para un ca-
rácter poligénico subya-
cente. [a] con un umbral 
y dos clases fenotípicas 
[ejemplo: susceptible 
(S) y resistente (R)] y [b] 
con dos umbrales y tres 
clases fenotípicas [ejem-
plo: susceptible (S), mo-
deradamente resistente 
(MR) y resistente (R)].



23                                                                                                                 

1.5. Arquitectura de los caracteres cuantitativos
La arquitectura de un carácter hace referencia al número de genes que lo 
afectan, su ubicación, la magnitud y la distribución de sus efectos génicos 
y la importancia relativa de los diferentes modos de acción génica (Holland, 
2007). La arquitectura de los caracteres cuantitativos debe ser muy tenida 
en cuenta en la decisión del método de mejoramiento para aplicar, espe-
cialmente en el caso de la selección genómica. 
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2.1. Población genética
El término población se refiere a la totalidad de un conjunto o grupo de 
individuos. En el caso de poblaciones genéticas nos referimos al conjunto 
o grupo completo de individuos que comparten un mismo acervo o pool 
génico, por cuanto se reproducen entre sí, comparten un nicho ecológico 
en un espacio geográfico y tiempo determinados y que logran continuidad 
de generación en generación. 

En la naturaleza tanto las poblaciones vegetales como los animales son 
de tamaño finito, pero ese tamaño puede ser lo suficientemente elevado 
como para que resulte impracticable estudiarlas a partir de la totalidad de 
los individuos que la componen. Por ello la descripción, la caracterización y 
la evaluación de las poblaciones se realizan sobre muestras poblacionales. 

Genética de poblaciones

CAPÍTULO 2
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Estas son subconjuntos de individuos de la población a partir de las cuales 
se hacen inferencias sobre las propiedades de la población completa. Para 
hacerlo correctamente, las muestras deben ser representativas de la pobla-
ción. Para asegurar tal representatividad los individuos que la componen 
deben estar en número suficiente para dar cuenta de la variabilidad de la 
población y debieron haber sido escogidos aleatoriamente.

Las poblaciones se describen empleando parámetros estadísticos de po-
sición y de dispersión (ver Anexo), fundamentalmente, la media y variancia 
paramétricas para uno o más caracteres. En este último caso también re-
sulta pertinente determinar la existencia y magnitud de la asociación entre 
los caracteres. 

2.2 Poblaciones genéticas y equilibrio 
de Hardy-Weinberg
Para cada carácter, las poblaciones genéticas tienen frecuencias génicas o 
alélicas en cada loci que les resultan características en el tiempo, siempre 
que a través de las sucesivas generaciones no operen procesos que puedan 
afectarlas. Esos procesos se denominan sistemáticos, como la migración, 
mutación y selección y procesos dispersivos aleatorios como la deriva ge-
nética. El lector puede obtener una descripción detallada de estos procesos 
y sus efectos sobre las frecuencias génicas en Falconer y Mackay (2001). 

En ausencia de tales procesos sistemáticos y dispersivos, las frecuencias 
génicas en una población se mantienen sin cambio entre generaciones su-
cesivas y las frecuencias genotípicas, a su vez, quedan determinadas por 
las frecuencias génicas (Figura 2.1). Se dice entonces que esa población 
está en la condición de equilibrio descripta por la Ley de Hardy-Weinberg 
(EHW) (Hardy, 1908; Weinberg, 1908). Por una parte, cuanto menor sea la 
frecuencia del alelo favorable, mayor será la proporción de ellos que se en-
cuentran en los genotipos heterocigotas. Por otra parte, la mayor proporción 
de individuos de la población serán heterocigotas cuando las frecuencias 
génicas sean p=q=0,5. 

Asumiendo que en una población de una especie diploide las frecuencias 
génicas para un locus con dos alelos (A+, A-) son p y q, respectivamente, 
las frecuencias genotípicas en la condición de EHW serán p² para A+A+, q² 
para A-A- y 2pq para el heterocigota A+A-.
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Figura 2.1. 
Proporción de indi-
viduos homocigotas 
para el alelo favorable 
(HH), para el desfavo-
rable (hh), de indivi-
duos heterocigotas 
(Hh) y proporción 
de heterocigotas a 
homocigotas [Hh/
(HH+hh)] en función 
de la frecuencia del 
alelo desfavorable (q).

Estas frecuencias genotípicas en el equilibrio corresponden al desarrollo 
del cuadrado del binomio de las frecuencias génicas (p + q)². En el caso 
de un locus con alelos múltiples, las frecuencias genotípicas en el EHW 
pueden calcularse a partir del cuadrado de un trinomio si existen tres alelos 
posibles, o del cuadrado de un polinomio de orden n, siendo n el número 
de alelos presentes en la población en dicho locus. Por ejemplo, en el caso 
de cuatro alelos por locus con frecuencias génicas p, q, r, s, las frecuencias 
genotípicas en el equilibrio serán:

(p + q + r + s)² = (p + q + r + s)(p + q + r + s) =

             = p² + 2pq + 2pr + 2ps + q² + 2qr + 2qs + r² + 2rs + s²

Una expresión general y equivalente para el caso de alelos múltiples es 
(Wricke y Weber, 1986):

en la que n es el número de alelos que varía de 1 a n, y pi es la frecuencia 
del alelo Gi.
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Por ejemplo cuando n=5: 

Una población que no esté en la condición de EHW puede alcanzarlo siem-
pre que exista apareamiento al azar entre los individuos y no operen los 
procesos sistemáticos ni dispersivos.  

La mayoría de las poblaciones naturales de especies de polinización cruza-
da o alógamas se encuentran en EHW y sus poblaciones experimentales lo 
están o podrán estarlo en una generación cuando consideramos un simple 
locus. Cuando hay más de un locus que controla el carácter, el desequilibrio 
gamético puede demorar la aproximación al EHW. En poblaciones de espe-
cies de autofecundación (autógamas) no se cumple la condición de EHW. 
En otras situaciones donde las poblaciones experimentales no son produc-
to del apareamiento aleatorio sino del control deliberado del apareamiento 
por parte del experimentador (selección), tampoco se alcanza el EHW. De 
cualquier modo, considerando un locus, podrían alcanzarlo mediante una 
simple generación de apareamiento aleatorio. Con el conocimiento de las 
frecuencias génicas y en ausencia de selección natural es posible determi-
nar cuáles serán las frecuencias genotípicas en el equilibrio. 

2.3. Número o tamaño efectivo poblacional y 
deriva genética
El reducido tamaño de una población y la variabilidad en el número de 
descendientes que aportan los individuos que la componen a la siguiente 
generación son factores que incrementan la probabilidad de deriva genéti-
ca de la población. La deriva genética es un proceso aleatorio por el cual, a 
partir de una frecuencia génica inicial y por efecto del muestreo imperfec-
to de gametas causado por un tamaño poblacional reducido, la población 
experimenta un incremento en la frecuencia de genotipos homocigotas en 
detrimento de los heterocigotas hasta que en el límite del proceso los indi-
viduos alcanzarán la homocigosis para uno u otro de los alelos inicialmente 
segregantes en la población. Como veremos más adelante, si existen efec-

= p1²G1G1 + p2²G2G2 + p3²G3G3 + p4²G4G4 + p5²G5G5 +

+ 2p1p2G1G2 + 2p1p3G1G3 + 2p1p4G1G4 + 2p1p5G1G5 + 

+ 2p2p3G2G3 + 2p2p4G2G4 + 2p2p5G2G5 + 2p3p4G3G4 + 

+ 2p3p5G3G5 + 2p4p5G4G5.
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tos de dominancia en el sentido favorable, la media de la población para el 
carácter considerado puede verse afectada por reducirse la proporción de 
individuos heterocigotas.

Una manera de cuantificar el tamaño real poblacional es efectuar un censo 
y determinar el número de individuos (N) que la componen. Pero por sus 
efectos sobre las propiedades de una población, resulta más apropiado 
medir el tamaño de la población a partir de su tamaño o número efectivo 
(Ne) (Falconer y Mackay, 2001). Casi como regla general, en la naturaleza 
el número real resulta diferente al número efectivo. Por su efecto sobre el 
número efectivo, no solo importa el número de individuos de la población, 
sino también el modo reproductivo de la especie, las probabilidades de au-
tofecundación y la variabilidad en la cantidad de descendientes con los que 
los individuos contribuyen a la siguiente generación. Esta última condición 
puede responder a diferentes causas, como factores aleatorios, variabi-
lidad ambiental y variabilidad genética presentes en la población (Gale y 
Lawrence, 1984). La frecuencia de autofecundaciones es la que genera la 
mayor reducción del Ne respecto al N. Durante el proceso de selección en 
poblaciones experimentales o de cría, el fitomejorador puede conocer y 
controlar el tamaño efectivo.

2.3.1. Cálculo del tamaño o número efectivo

2.3.1.1. Efecto del hábito reproductivo
El tamaño censal y el tamaño efectivo poblacional pueden ser diferentes 
en función del sistema de apareamiento de la especie (Gale y Lawrence, 
1984). El modo de reproducción natural de una especie tiene una clara in-
cidencia sobre el tamaño efectivo poblacional. Las poblaciones de plantas 
alógamas, especialmente las autoincompatibles, tienden a poseer mayor 
tamaño efectivo que las de plantas autógamas (Lin et al., 2014). 

En especies autoincompatibles el número efectivo resulta mayor que el nú-
mero real de individuos de una población:

Ne = N + ½ 

Dentro del grupo de especies autocompatibles podemos considerar el caso 
de las especies alógamas y el de las especies autógamas. En las primeras 
las autofecundaciones pueden ocurrir de manera aleatoria, pero en muy 
baja frecuencia, en cuyo caso Ne puede ser igual o levemente menor a N. De 
acuerdo a Gale y Lawrence (1984), el efecto de la tasa de autofecundación 
(s) afecta el tamaño efectivo (Figura 2.2) según la expresión:
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Ne = N – (N/2)s = N [1 – (1/2)s]

En especies autógamas, donde s=1 (todos los individuos se originan por au-
tofecundación), o en especies alógamas por manipulación de la polinización: 

Ne = N(1- ½) =  ½N 

2.3.1.2. Efecto de la variabilidad en el número de descendientes por individuo
Designaremos como k al número de alelos efectivamente transmitidos por 
cada individuo a la siguiente generación (uno por cada uno de sus des-
cendientes, tratándose de un organismo diploide), y como Vk a la variancia 
de tal número de alelos entre individuos (debida exclusivamente a causas 
aleatorias y ambientales). Consideraremos una situación de completa alo-
gamia (apareamiento aleatorio y s=0). La expresión para calcular el tamaño 
efectivo será (Gale y Lawrence, 1984):

Ne = (4N - 2)/(2 + Vk), donde 

Vk = 2 - 2/N

En estas circunstancias, resultará

N = Ne 

El caso extremo se dará si Vk = 0, entonces: 

Ne = 2N -1 

Figura 2.2. 
Efecto de la tasa de 
autofecundación en 
una especie diploi-
de sobre el tamaño 
efectivo poblacional 
de una población 
real de tamaño 100.
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Por el contrario, el tamaño efectivo será Ne<N y declinará rápidamente (Fi-
gura 2.3) cuanto mayor sea la variancia Vk.

Si Vk no dependiera de causas aleatorias o ambientales sino genéticas (se-
lección natural o artificial), el tamaño efectivo poblacional responde a la 
siguiente expresión (Nei y Murata, 1966; citados por Gale y Lawrence, 1984):

Ne = 4 N / [2 + (1 + 3 h²) Vk]

donde

h² es la heredabilidad en sentido estricto (ver Capítulo 5) del carácter 
“número de descendientes”.

Si deliberadamente provocaramos que Vk = 0, entonces:

Ne = 2N

2.3.1.3. Efecto de la variabilidad en el tamaño efectivo poblacional a 
través de generaciones
Si el tamaño efectivo poblacional no fuera constante a través de t genera-
ciones, el tamaño efectivo luego de t generaciones será la media armónica 
(ver Anexo) de los tamaños efectivos poblacionales en cada generación:

1/Ne = (1/t)[ (1/Ne1) + (1/Ne2) + …+ (1/Net)]

donde: 

Ne1, Ne2, Ne3,…, Net son los tamaños efectivos a lo largo de las ge-
neraciones de 1 a t.

Figura 2.3. 
Efecto del aumento de 
la variancia en el nú-
mero de descendientes 
por individuo sobre 
el tamaño efectivo 
poblacional asumien-
do que el número 
real de individuos sea 
100 y ocurra aloga-
mia completa (s=0).
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En consecuencia, la generación cuyo tamaño efectivo haya sido el menor, 
será la que hará la contribución relativa más importante a la disminución 
del tamaño efectivo final. Esto tiene implicancias prácticas en programas 
de mejoramiento de poblaciones, por cuanto las generaciones con menor 
tamaño efectivo poblacional pueden tener un efecto de cuello de botella 
que limite la respuesta máxima lograble por selección a largo plazo, debido 
a los efectos que la deriva genética pudiera ocasionar sobre la variancia 
genética poblacional.

Una completa revisión sobre el cálculo del tamaño efectivo de población 
y métodos de estimación en diferentes situaciones puede encontrase en 
Caballero (1994).

2.4. Absorción de alelos y deriva genética
Si consideramos un locus con dos alelos, A y a, cada uno con frecuencias 
génicas poblacionales p y q, respectivamente, en una población diploide 
con tamaño real N, la cantidad de alelos A y a presentes en la población 
será 2N. Si en la población completa existe una cantidad P de alelos A, la 
frecuencia génica del alelo A será:

p = P/2N 

Por efecto de la deriva genética, la frecuencia del alelo A oscilará en 
forma aleatoria y puede producirse eventualmente su pérdida o fijación. 
En ausencia de selección natural y siguiendo a Wright (1931), las pro-
babilidades de fijación y pérdida del alelo A serán Prob(p=1) = p y 
Prob(p=0) = (1-p) = q, respectivamente.

Consecuentemente, cuanto más raro sea el alelo en una población (más 
baja su frecuencia), mayor será la probabilidad de su pérdida por deriva 
genética transcurridas un número de generaciones. 

El término absorción de un alelo se refiere a la situación en la cual este se 
ha fijado o perdido en la población. Eventualmente indicaremos como ge-
neración t a aquella en la que todos los individuos de la población llegan a 
la homocigosis para uno u otro alelo. El tiempo de absorción t resulta ser 
una variable aleatoria, porque la deriva genética es un fenómeno aleatorio. 
Es posible estimar un tiempo medio de absorción. Notar que se considera 
que no existe selección natural que actúe sobre la variabilidad entre los 
alelos en cuestión respecto de su aptitud para perpetuarse en la población. 

El tiempo medio de absorción se mide en número de generaciones, expresa 
la pérdida de variabilidad en determinado locus y depende de la frecuencia 
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alélica de partida y del tamaño efectivo de la población. Watterson (1962) 
y Ewens (1963) demostraron que el tiempo medio de absorción (TM) puede 
aproximarse a:

TM = -4 Ne [p ln(p) + q ln(q)]  

Cuanto mayor sea el tamaño efectivo, mayor será el tiempo medio de ab-
sorción y menor la tasa de disminución de variabilidad genética.

2.5. Número efectivo y probabilidad de fijación 
por selección del alelo favorable
Crow y Kimura (1970) demostraron que la probabilidad de fijación del alelo 
favorable [Prob(p=1)] en ausencia de dominancia es:

Prob(p=1) = (1 – e-Ne s p)/(1- e-Ne s), 

donde
Ne es el tamaño efectivo poblacional, 
s es el coeficiente de selección, 
p es la frecuencia génica inicial del alelo favorable y 
e = 2,7183.

A manera de ejemplo, aplicando esta expresión cuando Ne=50, s=0,2 y 
para dos casos alternativos de frecuencias génicas iniciales, intermedia 
(p=0,5) y muy baja (p=0,05), las probabilidades de fijación del alelo fa-
vorable por selección serán Prob(p=1)≈ 1,000 y Prob(p=1)= 0,393, 
respectivamente. Observemos que en el segundo caso (alelo en muy baja 
frecuencia) es mayor la probabilidad de que el alelo favorable se pierda 
por muestreo (0,95) a que se fije por selección (Vencovsky, 1980).

2.6. Desequilibrio de ligamiento y desequilibrio 
gamético
Cuando consideremos dos o más loci simultáneamente, la situación de 
desequilibrio existirá toda vez que las frecuencias gaméticas observadas 
en la población sean significativamente diferentes a las esperadas con 
base en las frecuencias alélicas en esos loci. El desequilibrio puede deber-
se al ligamiento físico de los loci involucrados, a un simple fenómeno de 
muestreo aleatorio de gametas en una población de tamaño pequeño, o a 
ambas circunstancias a la vez.
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Si partimos de dos progenitores homocigotas para dos loci (A y B), con 
dos alelos cada uno (A,a; B,b), con genotipos AABB (P1) y aabb (P2), los 
individuos resultantes de su cruzamiento serán heterocigotas y los loci de 
uno de sus cromosomas llevará los correspondientes alelos favorables en 
ambos loci, y en el cromosoma homólogo ambos alelos desfavorables. Por 
lo tanto esta distribución alélica es en fase de acoplamiento o asociación. 
De tal manera el genotipo de la F1 será:

F1= AB//ab

La filial F2 que puede obtenerse por apareamiento aleatorio o mediante au-
tofecundación de los individuos F1, indistintamente, se formará a partir de la 
fecundación entre gametas generadas por los individuos F1. En este caso, 
las gametas generadas por tales individuos se presentan en la Tabla 2.1.

Fase Frecuencia
Gaméticas

Gametas de tipo parental Gametas de tipo 
recombinante

AB Ab Ab aB

Acoplamiento
AB//ab

Esperada pApB qApB pAqB qAqB

Observada r s t u

Tabla 2.1. 
Frecuencias gaméticas esperadas en ausencia de ligamiento y observables en presencia de ligamiento 
correspondientes a la F1 de un cruzamiento entre dos progenitores homocigotas con alelos en fase de 
acoplamiento para dos loci, A y B, con dos alelos por locus (A,a; B,b). C es el coeficiente de recombi-
nación entre los loci A y B.

Una proporción de ellas, producto de la ausencia total de crossing over en-
tre ambos loci (u ocurrencia de un número par de eventos de crossing over 
si no existiera interferencia), tendrá la misma composición alélica que las 
gametas de los progenitores del cruzamiento. A tales gametas las denomi-
naremos gametas de tipo parental. La ocurrencia de crossing over generará 
gametas de tipo recombinante que llevan el alelo favorable para un locus 
y el desfavorable para el otro. Designaremos como frecuencias gaméticas 
r y s a las correspondientes que llevan los alelos favorables y los alelos 
desfavorables en ambos loci, respectivamente, es decir, a las frecuen-
cias gaméticas parentales. Las frecuencias t y u corresponden a gametas 
recombinantes, es decir, que llevan el alelo favorable en el locus A y el des-
favorable en el B, o bien el alelo desfavorable en A y el favorable en B.

Si los loci A y B fueran independientes (no ligados), las frecuencias gamé-
ticas r, s, t y u deberían ser iguales a las frecuencias esperadas, es decir, 
pA pB = r; qA qB = s; pA qB = t y qA pB = u. Si, por el contrario, los loci 
A y B estuvieran ligados, esas igualdades no se cumplen y se verificaría un 
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exceso de frecuencia de las gametas de tipo parental y un defecto de igual 
magnitud en las gametas de tipo recombinante, con respecto las frecuen-
cias esperadas. El apartamiento de las frecuencias gaméticas observadas 
y las esperadas es directamente proporcional al coeficiente de recombi-
nación entre ambos loci, c, cuyo valor máximo es 0,5, correspondiente a 
la situación de ausencia de ligamiento. De tal modo podemos expresar las 
frecuencias observadas como:

r= (½)(1- c)

s= (½)(1- c) 

t= (½) c 

u= (½) c,

y las diferencias entre las frecuencias gaméticas esperadas en el equilibrio 
y las observadas como:

DAB = pA pB – r 

Dab = qA qB – s 

DAb = pA qB – t  

DaB = qA pB – u 

El desequilibrio de ligamiento se calcula como la diferencia entre las fre-
cuencias observadas de las gametas de tipo parental y la de las gametas 
de tipo no parental. De tal modo:

D = rs - tu 

Alternativamente, el desequilibrio de ligamiento puede calcularse a partir 
de las diferencias entre las frecuencias genotípicas de individuos que son 
heterocigotas (∆fHET) con alelos distribuidos en fase de acoplamiento y en 
fase de repulsión. 

En este caso:

∆fHET = f(AB//ab) – f(Ab//aB) = 2rs – 2ut = 2(rs – ut)

y D = (½) ∆fHET = rs - ut
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En el caso de que hubiésemos partido de dos progenitores homocigotas 
con alelos distribuidos en repulsión para dos loci (A y B), con dos alelos 
cada uno (A,a; Bb), pero con genotipos AAbb (P1) y aaBB (P2) (genes 
distribuidos en repulsión), los individuos resultantes de su cruzamiento 
serán heterocigotas y sus loci en uno de sus cromosomas llevará los co-
rrespondientes alelos favorable (A) y desfavorable (b), y en el cromosoma 
homólogo los alelos desfavorable (a) y favorable (B). De tal manera el ge-
notipo de la F1 será:

F1= Ab//aB

La filial F2 que puede obtenerse por apareamiento aleatorio o mediante au-
tofecundación de los individuos F1, indistintamente, se formará a partir de la 
fecundación entre gametas generadas por los individuos F1. En este caso, 
las gametas generadas por tales individuos se presentan en la Tabla 2.2.

Fase Frecuencia
Gaméticas

Gametas de tipo parental Gametas de tipo recombinante

Ab aB AB ab

Repulsión
Ab//aB

Esperada pAqB qApB pApB qAqB

Observada r s t u

Tabla 2.2. 
Frecuencias gaméticas esperadas en ausencia de ligamiento y observables en presencia de ligamiento 
correspondientes a la F1 de un cruzamiento entre dos progenitores homocigotas con alelos distribui-
dos en fase de repulsión para dos loci, A y B, con dos alelos por locus (A,a; B,b). C es el coeficiente de 
recombinación entre los loci A y B. 

Designaremos como frecuencias gaméticas t y u a las correspondientes 
que llevan los alelos favorables y los alelos desfavorables en ambos loci, 
respectivamente, es decir, a las frecuencias gaméticas recombinantes. Las 
frecuencias r y s corresponden a gametas parentales, es decir, que llevan el 
alelo favorable en el locus A y el desfavorable en B, o bien el alelo desfavo-
rable en A y el favorable en B. 

El desequilibrio D será igual a la diferencia entre el producto de las fre-
cuencias observadas de las gametas de tipo parental y el producto de las 
frecuencias observadas de las gametas de tipo recombinante. 

El desequilibrio de ligamiento (D) entre genes ligados (c<0,5) se reduce 
a la mitad en cada generación de apareamiento aleatorio de acuerdo a la 
siguiente expresión:

Dt = Do (1-c)t, 

donde Dt es el desequilibrio luego de t generaciones de recombinación y Do 
el desequilibrio de ligamiento inicial.
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Figura 2.4. 
Evolución del des-
equilibrio gamético a 
lo largo de t generacio-
nes de apareamiento 
aleatorio considerando 
diferentes coeficien-
tes de recombina-
ción (c) entre loci.

El desequilibrio gamético por causa del ligamiento físico entre genes es 
una situación muy probable cuando nos referimos a caracteres de herencia 
cuantitativa debido a que el número de loci involucrados excede largamen-
te al número básico de cromosomas.

Cuanto mayor sea el ligamiento (más pequeño sea c), el desequilibrio por 
ligamiento persistirá por mayor número de generaciones de apareamiento 
aleatorio (Figura 2.4).

El desequilibrio de ligamiento también puede reducirse bajo sistemas de 
autofecundación puesto que la meiosis ofrece nuevas oportunidades de 
recombinación genética en cada generación. En especies autógamas o con 
autofecundación, el desequilibrio de ligamiento puede desaparecer en una 
sola generación cuando los individuos son heterocigotas en ambos loci. 

Cuando consideramos el ligamiento entre pares de loci, es interesante no-
tar que la reducción en el desequilibrio de ligamiento tiene que ver con los 
eventos de recombinación genética que ocurren en los individuos heteroci-
gotas para ambos loci, puesto que son los únicos que permiten la formación 
de nuevas clases gaméticas o de clases gaméticas que estaban en menor 
frecuencia respecto de la esperada. El entrecruzamiento genético o crossing-
over que ocurre en individuos homocigotas para ambos loci, o en uno solo de 
ellos, resulta inefectivo en la producción de nuevos tipos gaméticos. 

La existencia de ligamiento genético implica la falta de independencia entre 
los efectos genotípicos de los loci involucrados. Esta falta de independen-
cia se expresa por la contribución adicional de las covariancias entre los 
loci a la variancia genotípica total.



GENÉTICA CUANTITATIVA PARA MEJORADORES DE PLANTAS

38                                                                                                                 

El desequilibrio de ligamiento es un fenómeno que interesa a nivel de indivi-
duo, pero también tiene implicancias a nivel poblacional y está relacionado 
con su tamaño efectivo. Es decir que el desequilibrio de ligamiento está 
afectado por factores biológicos, como la tasa de recombinación entre ge-
nes (c) y por factores históricos que afectan o afectaron el tamaño efectivo 
poblacional (Ne). Según Gaut y Long (2003), el desequilibrio de ligamiento 
esperado [ε(D²)] en una población puede expresarse de la siguiente manera:

ε(D²) = 1/(1 + 4 c Ne), 

donde c es la tasa de recombinación entre loci (o entre dos marcadores) me-
dida en Morgans. En consecuencia la condición en la que podrá esperarse 
mayor desequilibrio de ligamiento será cuanto más próximos se encuentren 
los genes (o bien un marcador molecular respecto a su QTL más cercano) 
sobre el cromosoma y cuanto menor sea el tamaño efectivo poblacional. 

Los eventos y las características de una población que afectan al tamaño 
efectivo poblacional y con ello al desequilibrio de ligamiento comprenden:

 • El nivel de endocría
 • La aplicación de selección direccional
 • La existencia de cuellos de botella en el tamaño de la población
 • La estructura de la población (número de subpoblaciones, ocurren-

cia de mezclas, procesos de migración)
Estos cuatro factores disminuyen el tamaño efectivo poblacional y por 
lo tanto aumentan el desequilibrio de ligamiento esperado. El sistema de 
apareamiento de la especie también afecta al desequilibrio de ligamiento. 
En especies autógamas, en comparación con las alógamas, para una mis-
ma distancia física en el cromosoma medida en miles de pares de bases 
ocurre mayor desequilibrio de ligamiento (Wright et al., 2008; Gupta et al., 
2005), o dicho de otra manera, para un determinado nivel de desequilibrio 
de ligamiento la longitud de los segmentos cromosómicos es mayor en 
especies autógamas que alógamas. Ello puede deberse a que en el caso 
de las especies autógamas los eventos de entrecruzamiento no resultan 
efectivos para el surgimiento de nuevas combinaciones gaméticas debido 
a la alta homocigosis a través de loci. Por el contrario, en especies de po-
linización cruzada, la mayor heterocigosidad contribuye a la formación de 
nuevos tipos gaméticos como resultado del entrecruzamiento. El número y 
longitud de los segmentos dentro de los cuales hay equilibrio de ligamiento 
es un factor muy importante a tener en cuenta en programas de selección 
genómica, por cuanto el número mínimo de marcadores moleculares debe 
ser el necesario para asegurar que exista al menos uno de ellos en cada 
uno de aquellos segmentos (ver con más detalle en el Capítulo 10). 
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2.7. Variabilidad genética
La variabilidad de origen genético presente en una población para un carác-
ter cuantitativo depende del número de loci, de la diversidad alélica y de los 
modos de acción génica. No revisaremos en este capítulo los mecanismos 
que generan tal variabilidad, sino que describiremos cómo los dos primeros 
factores determinan la existencia de individuos genéticamente diferentes y 
más adelante nos ocuparemos de cuantificar y describir esta variabilidad a 
nivel poblacional.

2.7.1. Clases genotípicas y número de genotipos cuando hay 
dos alelos por locus
Es importante aclarar que las expresiones que se presentan en esta sección 
se refieren al cálculo del número de clases genotípicas, diferenciándola del 
número de genotipos posibles. Estamos asumiendo que los loci cuantitati-
vos tienen efectos similares e intercambiables y por lo tanto desde un punto 
de vista práctico cada clase genotípica se corresponderá con una clase feno-
típica (asumiendo ausencia de efectos ambientales o efectos similares del 
ambiente sobre cada genotipo). 

Considerando dos alelos por locus, el número de clases genotípicas posi-
bles (mNCG) es función del número de loci (m):

mNCG = 2m +1,

A partir del teorema del binomio, podemos describir al número de clases 
genotípicas considerando 1, 2, 3…m loci de la siguiente manera:

Para un locus (m = 1):

(p+q)2m = p2 + 2pq + q2, 

donde p representa la frecuencia del alelo favorable y q la del desfavorable. 
Es decir, que habrá tres clases genotípicas, una con individuos en una fre-
cuencia p² con los dos alelos favorables, otra con individuos con los dos 
alelos desfavorables en una frecuencia q² y la tercera con individuos en una 
frecuencia 2pq que llevan un alelo favorable y otro desfavorable.

El número de genotipos posibles para m = 1 coincidirá con el número de 
clases genotípicas:

mNG = 3m
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Para dos loci el número de genotipos posibles será:

²NG = 32 = 9

y el número de clases genotípicas (o fenotípicas):

²NCG = (2)(2) +1 = 5

(p+q)2m = (p+q)4 = p4 + 4p³q + 6p²q² + 4pq³ + q4, es decir, que habrá 
cinco clases genotípicas con las siguientes características: una con indivi-
duos con los dos alelos favorables en los dos loci (con frecuencia p4), otra 
con individuos con los dos alelos desfavorables en los dos loci (q4), otra con 
individuos que poseen tres alelos favorables en total y uno desfavorable, 
independientemente de su ubicación en los loci (4p³q), otra con individuos 
con un alelo favorable y tres desfavorables (4pq³) y otra con individuos con 
dos alelos favorables y dos desfavorables (6p²q²), prescindiendo de cómo 
se distribuyan en los loci. 

En estas expresiones y para simplificar, asumimos que los dos loci en la 
población poseen la misma frecuencia del alelo favorable y la misma fre-
cuencia del alelo desfavorable. Observemos que los términos de desarrollo 
del binomio corresponden a productos entre potencias de las dos frecuen-
cias génicas, precedidos por un coeficiente. Los términos comienzan con 
la frecuencia génica del alelo favorable elevada a la potencia 2m, donde m 
es el número de loci, el segundo término con la misma frecuencia elevado 
a la potencia 2m-1 multiplicado por la frecuencia del alelo desfavorable a 
la potencia 1, el siguiente término por la frecuencia del alelo favorable a la 
potencia 2m-2 multiplicado por la frecuencia del alelo desfavorable a la 
potencia 2 y así sucesivamente hasta terminar por la frecuencia del alelo 
desfavorable a la potencia 2m. Los exponentes indican el número de alelos 
favorables o desfavorables para cada clase genotípica.

Los coeficientes que acompañan a cada término pueden obtenerse, alter-
nativamente, a partir de:

C2m = (2m)! / f! d!, 

donde

(2m)! es el factorial del doble del número de loci, 

f! es el factorial del número de alelos favorables y 

d! es el factorial del número de alelos desfavorables. 
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Por ejemplo, para 3 loci, el número de individuos que portan 4 favorables y 
2 desfavorables (p4q2) será:

C6 = 6! / 4! 2! = 6 x 5 x 4! /4! x 2 x 1= 15 

Si hiciéramos los cálculos para un número mayor de loci, podríamos com-
probar que los coeficientes o frecuencias de cada clase genotípica se 
acomodan conforme el Triángulo de Tartaglia o de Pascal (Figura 2.5).

Figura 2.5. 
Triángulo de Tartaglia 
aplicado al cálculo del 
número y frecuencia 
relativa de clases geno-
típicas correspondien-
tes a un organismo 
diploide, con dos 
alelos por locus y nú-
mero variable de loci.

2.7.2. Número de clases genotípicas posibles cuando hay 
múltiples alelos por locus
En los casos de alelos múltiples (n>2), el número de clases genotípicas 
posibles es el número de términos del cuadrado de un polinomio de orden n. 
Para el caso de un locus con tres alelos:

nNCG = (p+q+r)² = (p+q+r)(p+q+r) = p² + 2pq + 2pr + q² + 2rq + r², 

es decir, que el número de clases genotípicas posibles es seis (Tabla 2.3.)

Cuando hay cuatro alelos por locus:
nNCG = (p+q+r+s)2 = (p+q+r+s)(p+q+r+s) = p2 + 2pq + 2pr +
+ q2 + 2rq + r2 + 2sp + 2sq + 2 sr + s2

el número de clases genotípicas posibles es 10.
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Para cinco alelos por locus:

nNCG = (p+q+r+s+t)² = (p+q+r+s+t)(p+q+r+s+t) = p² + 2pq + 

+ 2pr + q² + 2rq + r² + 2sp + 2sq + 2sr + s² + 2tp + 2tq + 2tr + 

+ 2ts + t2, 

por lo tanto aquel número es 15.

En concordancia con ello, en una especie diploide la expresión correspon-
diente al número de clases genotípicas por cada locus segregante (CR2n) es 
el número combinatorio con repeticiones de n elementos (alelos) tomados 
de a dos:

CR²n = nNG = (n+2-1)! /2! (n–1)!

Si el carácter estuviera controlado por un número variable de loci (m), cada 
uno con n alelos múltiples, la expresión debe modificarse de la siguiente 
manera: 

mNGn = [(n+2-1)! / 2! (n–1)!]m (Tabla 2.4)

Número de alelos (n) por locus Número de clases 
genotípicas posibles

2 3

3 6

4 10

5 15

6 21

10 55

n (n+2-1)! / 2! (n-1)!

Tabla 2.3. 
Número de clases genotípicas posibles para un locus en función del número 
de alelos por locus.
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Número de loci (m)

Número de alelos 
por locus (n) 1 2 10 50

2 3 9 59,049 7,18 x 1023

3 6 36 60.466.176 8,08 x 1038

4 10 100 10.000.000.000 1,00 x 1041

5 15 225 576.650.390.600 6,37 x 1058

6 21 441 16.679.880.980.000 1,29 x 1066

10 55 3025 2,53 x 1017 ∞

n [(n+2-1)! / 2!(n-1)!]m

Tabla 2.4.
Número de clases genotípicas posibles en función del número de alelos por locus (n) y número de 
loci (m) en una especie diploide.

2.7.3. Número de clases fenotípicas
Si consideramos solo dos alelos por locus y dominancia parcial, la cantidad 
de fenotipos posibles se calcula con la expresión 3m, donde m es el número 
de loci considerados.

Cuando la dominancia es completa, solo dos fenotipos de tres genotipos 
podrán ser distinguibles y por lo tanto la cantidad de clases fenotípicas 
será 2m donde m es el número de loci involucrados. Suponiendo que del 
total de m loci hay (m-x) que tienen dominancia completa y x loci tienen 
dominancia parcial y por lo tanto hacen distinguibles los tres genotipos po-
sibles, la cantidad de clases fenotípicas será:

Np =3x 2m-x  

2.7.4. Proporción de individuos heterocigotas y homocigotas 
Las proporciones de individuos heterocigotas y homocigotas para un núme-
ro variable de alelos por locus siguen las siguientes expresiones:

Fracción de homocigotas (Pii) = 1/n

Fracción de heterocigotas (Pij) = 1- 1/n,

donde n es el número de alelos por locus (ver Tabla 2.5).
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Número de alelos 
por locus (n)

Fracción 
heterocigota

Fracción
 homocigota

Pij Pii

2  1/2  1/2 

3  2/3  1/3 

4  3/4  1/4 

5  4/5  1/5 

6  5/6  1/6 

n 1 – 1/n 1/n

En el caso de m loci controlando el carácter, las proporciones de heterocigo-
tas (Pij) y homocigotas (Pii) serán, respectivamente (Tabla 2.6):

Número de 
alelos por 
locus (n)

Número de loci controlando el carácter (m)

1 2 3

Pij Pii Pij Pii Pij Pii

2 ½ ½ ¾ ¼ ⅞ ⅛

4 ¾ ¼ 15/16  1/16 63/64  1/64 

6  5/6   1/6  35/36  1/36 215/216 1/216

n 1-(1/n)1 (1/n)1 1-(1/n)2 (1/n)2 1-(1/n)3 (1/n)3

Tabla 2.6. 
Frecuencias relativas de individuos homocigotas y heterocigotas para m loci y un número variable de n 
alelos por locus en una especie diploide.

Fracción de heterocigotas: mPij = 1-(1/n)m

Fracción de homocigotas: mPii = (1/n)m

Tabla 2.5. 
Frecuencias relativas 
de individuos homoci-
gotas y heterocigotas 
en una población 
para un locus y un 
número variable de 
alelos por locus en 
una especie diploide
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Para un genotipo en particular es posible calcular su frecuencia en función 
de las frecuencias genotípicas en cada uno de los loci que lo componen, 
asumiendo que los loci son independientes. A modo de ejemplo, en una 
población en equilibrio de HW donde las frecuencias alélicas para tres loci 
independientes G, H y J son p, q para el locus G; r y s para el H; y t, u para el 
J, pueden calcularse las frecuencias genotípicas a partir del producto de las 
frecuencias de equilibrio para cada locus. Así por ejemplo,

GG HH JJ: (p²) x (r²) x (t²) 

Gg HH Jj: (2pq) x (r²) x (2tu)

Gg hh JJ: (2pq) x (s²) x (t²)

En el caso de tratarse de una población con frecuencias génicas de 0,5 en 
los tres loci, las frecuencias serán:

GG HH JJ: (1/4)(1/4)(1/4) = 1/64 = (1/4)m = (1/4)3

Gg hh Jj: (1/2)(1/4)(1/2) = 1/16 = (1/2)m’(1/4)m = (1/2)²(1/4) 

Gg hh JJ: (1/2)(1/4)(1/4) = 1/32 =(1/2)m’ (1/4)m = (1/2)(1/4)², 

donde m es el número de loci al estado homocigota y m’ el número de loci 
heterocigotas.

Las proporciones de individuos heterocigotas y homocigotas que se rigen 
por las expresiones descriptas más arriba se refieren a poblaciones en EHW. 
En el caso de sistemas de endocría, por ejemplo por autofecundación, las 
proporciones se van modificando en función del número de generaciones 
de autofecundación, incrementándose en forma relativa la frecuencia de 
genotipos homocigotas a expensas de los heterocigotas.

Supongamos que partimos del cruzamiento entre dos progenitores homo-
cigotas y que ambos son polimórficos para un locus. Aunque existan alelos 
múltiples por locus, tratándose de la F1 de una especie diploide, habrá en 
juego siempre solo dos variantes alélicas, una por cada progenitor. En tal 
caso la constitución genotípica de la F1, de la F2, de la F3 y generaciones 
posteriores hasta completar s generaciones de autofecundación desde la 
F1 se calculan mediante las expresiones siguientes: 

Frecuencia de cada homocigota: [1 – (½)s]/2 

Frecuencia de los heterocigotas: (½)s   
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Alternativamente pueden utilizarse las expresiones siguientes:

Frecuencia de cada homocigota: [1 – (½)g-1]/2 

Frecuencia de los heterocigotas: (½)g-1,  

donde g indica la filial de segregación (ej. para F5: s = 4; g = 5)

La Tabla 2.7 ilustra las frecuencias correspondientes.

Generación HH Hh hh Pii

P1 1 0 0 1

P2 0 0 1 1

F1 0 1 0 0,0000

F2 ¼ ½ ¼ 0,5000

F3  3/8 ¼  3/8 0,7500

F4  7/16  1/8  7/16 0,8750

F5 15/32  1/16 15/32 0,9375

F6 31/64  1/32 31/64 0,9688

F7 63/128  1/64 63/128 0,9844

F8 127/256 1/128 127/256 0,9922

Fg [1-(½)g-1]/2 (½)g-1 [1-(½)g-1]/2 [2g-1-1]/2g-1

Tabla 2.7. 
Frecuencia de clases genotípicas y proporción de homocigotas (Pii) en generaciones derivadas por 
autofecundación a partir de la F1 entre dos progenitores homocigotas y polimórficos para el locus H.

Nótese que la frecuencia de endocría es la frecuencia de individuos homoci-
gotas idénticos por descendencia en cada generación, es decir, 

Pii =[1-(1/2)s] = [1-(1/2)g-1] = (2s – 1)/2s     [2.1]
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En el caso de m loci o factores segregantes, la frecuencia de homocigotas 
en cada filial puede calcularse también a partir de la siguiente expresión 
(Hallauer, 1992):

Pii = [(2s – 1) /2s]m     [2.2]

donde 

s es el número de las generaciones de autofecundación para contar 
después de la F1 y m el número de factores segregantes. 

Así por ejemplo, la proporción de homocigotas en la filial F6 para un locus 
segregante será, aplicando [2.1]:

Pii = [(2s – 1)/2s] = [(25 – 1)/25] = 31/32 = 0,9688

Para la F6 y tres loci segregantes, aplicando la expresión [2.2]:

Pii= [(25 – 1)/25]3 = 0,9091

Si las dos líneas progenitoras resultaran polimórficas para más de un locus 
y siempre que estos sean independientes, podríamos calcular las frecuen-
cias de las clases genotípicas de manera análoga a la presentada más 
arriba y en la Tabla 2.5.

Así, por ejemplo, la frecuencia esperada de individuos de diversas clases 
genotípicas en la filial F3 para los loci G-, H- y J- serán:

GGHHJJ: (3/8)(3/8)(3/8) = 27/512 = 0,0527

GgHhJJ: (1/4)(1/4)(3/8) = 3/128 = 0,0234

gghhJj: (3/8)(3/8)(1/4) =9/256 = 0,0352

En la filial F5 serán:

GGHHJJ: (15/32)(15/32)(15/32)= 3375/32768 = 0,1030

GgHhJJ: (1/16)(1/16)(15/32) = 15/8192 = 0,0018

gghhJj: (15/32)(15/32)(1/16) = 225/16384 = 0,0137
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2.8. Consideraciones sobre muestreo poblacional 
Probabilidad de encontrar un genotipo deseado 
Cuanto mayor sea el número de loci que controla al carácter de interés, 
menor será la frecuencia esperada de un genotipo en particular. Tanto en 
el trabajo de mejoramiento como en el de conservación de la variabilidad 
de los recursos genéticos, es extremadamente importante la calidad de 
la muestra poblacional que asegure la inclusión en ella de los genotipos 
deseados, en el primer caso, y de todos los alelos existentes y no perder 
variabilidad genética en el segundo.

Considerando una especie diploide y un carácter controlado por un número 
m de loci, todos ellos con frecuencias p para el alelo favorable y q para el 
desfavorable, es posible conocer las diferentes clases genotípicas y descri-
birlas en términos del número de alelos favorables que poseen.

La selección se practica sobre muestras poblacionales, cuya representa-
tividad puede condicionar el éxito de un proyecto de selección. Para ello 
resulta imprescindible que la muestra incluya los alelos favorables necesa-
rios al cumplimiento de los objetivos de mejoramiento.

Asumamos que en una población P de tamaño real N existe una cantidad 
de individuos Nf con la constitución genotípica deseada y una cantidad Nnf 
= N – Nf con los genotipos no deseados. Será importante conocer la proba-
bilidad de que una muestra de n individuos tomada de P incluya k individuos 
deseados y n-k individuos no deseados. Esta probabilidad puede seguir di-
ferente distribución según cual sea el tamaño poblacional (Crossa, 1989). 
Si el tamaño (N) de la población P es pequeño, el número k de individuos o 
genotipos deseados incluidos en muestras de distintos tamaños (n) sigue 
una distribución hipergeométrica:

N(k) = 1 – Nnf! (N-n)! /N! (Nnf – n)!

El número esperado de individuos k en una muestra de tamaño n se puede 
calcular como:

ε(k) = n(Nf/N)

Cuando la población P es de tamaño grande la distribución del número de 
individuos favorables (k) sigue una distribución binomial. La frecuencia de 
individuos no deseados y deseados en la población serán, respectivamente, 
A= Nnf/N y B= Nf/N. Por cada individuo que se agregue a la muestra, hay 
una probabilidad A de obtener un genotipo no deseado. Por lo tanto la pro-
babilidad de haber incluido al menos un genotipo deseado en una muestra 
de tamaño n será (Mainland, 1923):
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P = 1-An

Por lo tanto n = [log(1-P)]/[log(A)] 

Esta última expresión permite ilustrar la importancia del tamaño de mues-
tra cuando la frecuencia del genotipo favorable es muy baja (Tabla 2.8).

Probabilidad
(P)

Tamaño de muestra (n)
Proporción del genotipo raro (B) = p2

0,01 0,03 0,05 0,07 0,11

0,90 229 76 45 32 20

0,93 265 87 52 37 23

0,96 320 106 63 44 28

0,99 458 151 90 63 40

Tabla 2.8. 
Tamaños de muestras poblacionales requeridos para tener una probabilidad (P) de que la muestra haya 
incluido al menos un individuo deseado homocigota para el alelo favorable cuando estos se encuentran 
a baja frecuencia (B).

Cuanto menor sea la frecuencia del genotipo favorable, mayor será el tama-
ño de muestra necesario para tener una determinada probabilidad de haber 
incluido en la muestra al menos un individuo con el genotipo deseado.

Muller (1923), citado por Hallauer (1992) y Francis et al. (2012), desarrolló 
una fórmula para calcular la mínima cantidad de plantas que deben mues-
trearse de una población derivada de la filial F1 entre líneas homocigotas 
para disponer de al menos una con el genotipo deseado con determinado 
nivel de probabilidad: 

K = ln(1-P)/ln(1-B)     [2.3], 

donde

K=mínimo tamaño muestral requerido

P= probabilidad de éxito deseada

B= frecuencia del genotipo deseado en la población.
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La aplicación de la fórmula se presenta en la Tabla 2.9 (a partir de Ha-
llauer, 1992) aplicadas a varias generaciones de autofecundaciones [a] y 
de retrocruzas [b].

[a]

Número de loci 
segregantes (m)

Frecuencia del genotipo 
deseado en la población 

resultante de autofecundación

Niveles de probabilidad

0,90 0,99

1  1/4  8 16

2  1/16 36 71

3  1/64 146 292

4  1/256 588 1175

5 1/1024 2354 4708

6 1/4096 9420 18839

[b]

Número de loci 
segregantes (m)

Frecuencia del genotipo
 deseado en la población 

resultante de retrocruzamiento

Niveles de probabilidad

0,90 0,99

1  1/2  4 7

2  1/4  8 17

3  1/8  18 35

4  1/16 36 72

5 1/32 73 145

6 1/64 146 293
Tabla 2.9. 
Tamaños de muestra requeridos para disponer con cierta probabilidad de al menos un indivi-
duo homocigota favorable en función del número de loci que controlan el carácter y diferentes 
frecuencias del genotipo deseado en la población, resultante de autofecundaciones [a] y de retrocru-
zamientos [b]. Adaptado de Hallauer (1992).
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Puede concluirse que la necesidad de muestrear extensivamente una única 
población cuando el número de factores segregantes es significativo re-
sultará poco menos que imposible de satisfacer. Por ello para una misma 
cantidad de recursos, convendría muestrear más de una población y optar 
por un muestreo menor de individuos en un número mayor de poblaciones, 
buscando en cada una de ellas los genotipos que más se acerquen al ópti-
mo sin llegar a ser homocigotas para los alelos deseados en cada uno de 
los m loci. Una aplicación práctica de esto en programas de mejoramiento 
es el reciclaje de líneas élite o el uso de poblaciones derivadas de cruza-
mientos élite x élite, donde la frecuencia del genotipo “óptimo” es en cada 
ciclo mayor y en consecuencia las exigencias del muestreo van disminu-
yendo conforme la ecuación de Muller [2.3].

En tal caso, si se muestrean un número P de poblaciones, cada una con una 
probabilidad T de obtener al menos una planta con el genotipo deseado, po-
demos expresar la probabilidad de no encontrar al menos una planta con el 
genotipo deseado cuando se muestrean ese número de poblaciones como:

Q = (1 - Ti )
P     [2.4]

Cuanto mayor sea el número de poblaciones, mayor será la probabilidad de 
encontrar al menos un genotipo deseado en al menos una de ellas. En el 
caso de que las poblaciones ofrezcan diferentes probabilidades de obtener 
el genotipo deseado, la expresión debe modificarse del siguiente modo:

Siendo π la multiplicatoria de la probabilidad de obtención de al menos un 
genotipo deseado en la i-ésima población, donde i varía desde 1 hasta P.

La existencia de ligamiento genético entre loci puede provocar desvíos en-
tre las frecuencias genotípicas relativas observadas y las esperadas, en 
tanto que las interacciones epistáticas (ver más adelante) pueden modifi-
car las medias esperadas en cualquier generación.

2.8.1. Frecuencia de individuos con el genotipo óptimo en una 
población en EHW
Una vez definido cual es el genotipo óptimo, si tuviésemos un dispositivo 
experimental que permitiera utilizar un tamaño muestral lo suficientemente 
grande como para que todas las clases genotípicas estuvieran incluidas en 
las frecuencias esperadas, podríamos calcular su frecuencia relativa. La 
Tabla 2.10 presenta ejemplos de cálculo de frecuencias de los genotipos 
homocigotas deseados en poblaciones bajo apareamiento aleatorio, en po-
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blaciones endocriadas y en generaciones derivadas por autofecundación 
del cruzamiento entre padres homocigotas que difieren en tres loci. Se ob-
serva que cuanto menor sea la frecuencia del alelo favorable, menor será 
su frecuencia genotípica y que la endocría permite aumentar ligeramente 
su frecuencia. 

Frec. Probabilidad del genotipo óptimo

p,q; r,s; t,u GGHHJJ GGhhJJ ggHHJJ

Población 
F=0

p, r, t=0,1 (0,12)3 = 1 x 10-6 [(0,1)2]2(0.9)2 
= 8,1 x 10-5

(0,9)2[(0,1)2]2 
= 8,1 x 10-4

p,r,t=0,5 (0,52)3 = 0,01563 (0,52)3 = 0,01563 (0,52)3 = 0,01563

p,r,t=0,75 (0,752)3 = 0,4219 [(0,75)2]2(0.25)2

= 0,01978
(0,25)2[(0,75)2]2 

= 0,0198

Población 
 F=0,5

p,r,t = 0,1

[(0,10)2+ (0,10)
(0,9)(0,5)]3 {[(0,10)2

[(0,9)2+ (0,9)(0,1)
(0,5)][(0,10)2+ (0,10)

(0.9)(0,5)]2

+(0,10)(0.9)0,5]}2 [(0,9)2 
+ (0,9)(0.10)(0,5)]

= 0,00017 0,0026 = 0,0026

p,r,t=0,5

{[(0,50)2+ 
(0,50)20,50]}3 {[(0,50)2 + (0,50)20,50]}3 {[(0,50)2 + (0,50)20,50]}3

= 0,0527 =0,0527 =0,0527

p,r,t =0,75

{[(0,75)2+ (0,75)
(0,25)(0,50)]}3

{[(0,75)2+ (0,75)
(0,25)(0,5)]}2 [(0,25)2+ 

(0,25)(0,75)(0,5)]

[(0,25)2+ (0,25)(0,75)
(0,5)]{[(0,75)2 + (0,75)

(0,25)(0,5)]}2

= 0,2826 =0,0673 = 0,0673

F2 p,r,t=0,5 (1/4)3 = 0,01563

F5 p,r,t=0,5 (15/32)3 = 0,1030

Tabla 2.10. 
Probabilidad de ocurrencia de un genotipo óptimo hipotético para tres loci independientes en diferen-
tes tipos de poblaciones, con diferentes niveles de endogamia y frecuencias génicas (p,q en el locus G; 
r,s en el locus H; t,u en el locus J).
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En la práctica es imposible disponer de la totalidad de la población y debe-
mos manejarnos con muestras lo más representativas posibles. Podemos 
calcular la probabilidad de que se incluya en la muestra al menos un indivi-
duo con el genotipo óptimo. Para calcularlo debemos tener en cuenta dos 
factores: i) la frecuencia esperada del genotipo óptimo en la población y 
ii) el tamaño de la muestra empleado. Intuitivamente resulta claro que de-
berían precisarse mayores tamaños de muestra cuanto menos abundante 
o frecuente sea el genotipo deseado. En otras palabras, cuanto más raro 
resulte el genotipo, mayor tamaño debería tener la muestra.

Suponiendo que el genotipo ideal es GGhhJJ y queremos determinar su 
frecuencia en la filial F5 a partir del cruzamiento de dos progenitores poli-
mórficos para los loci G, H y J, de acuerdo a lo precedente será (15/32)3, es 
decir, 0,1030 (Tabla 2.7).

Si tomamos una muestra de tamaño 2 de la filial F5, la probabilidad de no 
encontrar ninguna planta de genotipo GGhhJJ será:

Q= (1 – 0,1030) x (1 – 0,1030) = 0,8046

La probabilidad de no encontrar una planta en una muestra de tamaño 10 será:

Q= (1 – 0,1030)10 = 0,3372;

de no encontrar al menos una planta en una muestra de tamaño 50 será:

Q= (1-0,1030)50 = 0,0043;

de no encontrar al menos una planta en una muestra de tamaño 100 será:

Q = (1-0,1030)100 = 0,00002

Lógicamente conforme aumenta el tamaño de la muestra va disminuyendo 
exponencialmente la probabilidad de no haber incorporado en la muestra al 
genotipo deseado (Q) y va aumentando la probabilidad de haber incluido al 
genotipo deseado (P). 

En una población en equilibrio de Hardy-Weinberg es posible estimar el nú-
mero de plantas que poseen al menos un alelo favorable en m loci que 
controlen el carácter de interés [(p² + 2pq)m] o que son homocigotas 
[(p2m)] y a partir de allí estimar el número esperado de tales plantas para 
muestras de 1000 y 10000 plantas, respectivamente, tomadas al azar de la 
población. Los números esperados se presentan en la Figura 2.6, asumien-
do las mismas frecuencias de alelos favorables en cada loci.
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Figura 2.6. 
Número de plantas 
con un alelo favora-
ble [a] y número de 
plantas homocigotas 
[b] para el alelo favo-
rable en m loci que 
controlan un carácter 
en muestras de 1000 y 
10000 individuos, res-
pectivamente. A partir 
de Hallauer, 1987.

2.9. Determinación del tamaño de muestra ade-
cuado en función de la frecuencia de individuos 
con el genotipo deseado
Sedcole (1977) abordó el problema de calcular la cantidad de individuos 
para muestrear una generación y tener una probabilidad determinada de 
haber incluido en la muestra un número de individuos que llevan los alelos 
deseados en uno o más loci. El tamaño de muestra (N individuos) necesa-
rio para tener K plantas con el genotipo deseado, en una población donde 
la frecuencia de esos genotipos es Q, dependerá de la probabilidad P o 
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margen de seguridad con el que se desea trabajar, y z es el valor que corres-
ponde en la curva de distribución normal para la probabilidad P. 

La expresión para calcular N es:

N= {2(K-0,5) + z²(1-Q) + z[z²(1-Q)² + 4(1-Q)(K-0,5)]0,5}/ 2Q

Lógicamente el tamaño de muestra requerido será mayor cuanto mayor 
sea el número de plantas con el genotipo deseado que se pretende recupe-
rar, cuanto más pequeña sea su frecuencia en la población y cuanto mayor 
sea la probabilidad de que así ocurra.
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Modelos genéticos

CAPÍTULO 3

3.1. Modelo genético básico
Se denomina fenotipo de un individuo a la expresión visible, calificable o 
cuantificable de un carácter. El genotipo de ese individuo hace referencia 
a su constitución genética que determina ese carácter. Como se indicó en 
el capítulo anterior, para los caracteres cuantitativos no existe una relación 
equivalente entre fenotipo y genotipo por la presencia de una desviación 
ambiental o simplemente el efecto del ambiente. Este comprende todos los 
efectos de factores que influyen o modulan la expresión de los genes que 
controlan el carácter, así como también al error experimental. Este concep-
to expresado en términos de un modelo lineal simple toma la forma:

P=G+E ,     [3.1]
donde P es el fenotipo, G el genotipo y E la desviación ambiental.
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En los caracteres cuantitativos, cuya distribución de frecuencias fenotípi-
cas generalmente se ajusta a la distribución normal o de Gauss, idealmente 
podríamos visualizar la distribución probabilística que corresponda a los 
componentes del fenotipo, esto es la distribución de los efectos genotí-
picos y la de los desvíos ambientales. Como puede verse en la Figura 3.1, 
dependiendo de cuanto difieran esas distribuciones en sus parámetros de po-
sición y dispersión, mayor puede ser la diferencia entre el valor fenotípico (P) y el 
genotípico (G). 

Figura 3.1. 
Distribución de 
valores fenotípicos (P, 
trazo amarillo), geno-
típicos (G, trazo azul) 
y ambientales (E, trazo 
rojo) y localización 
hipotética del fenotipo 
de un individuo y sus 
componentes bajo 
distintas variancias de 
la distribución de los 
efectos ambientales. 
[a] Variancia de los 
desvíos ambientales 
cercana a cero; [b] Va-
riancia de los desvíos 
ambientales mayor que 
en [a]; [c] Variancia de 
los desvíos ambienta-
les mayor que en [b].
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Cuanto más próxima a cero sean la media y la variancia de la distribución de 
los desvíos ambientales, menor será la diferencia entre las distribuciones de 
P y de G. Mayor variancia de los desvíos ambientales provoca mayor apar-
tamiento del valor fenotípico respecto de G. En un ambiente determinado, 
la técnica experimental al efectuar múltiples mediciones u observaciones 
en cada genotipo hace que la distribución del error tenga menor variancia y 
que el error promedio tienda a cero. Tal caso equivale a decir que la medida 
de P tenderá a acercarse cada vez más a G, o que

ε (P) = G.

Al modelo genético básico [3.1] puede incorporársele un término adicional 
que responde a las diferencias genéticas de comportamiento de los indivi-
duos cuando se exponen a distintas condiciones ambientales. Este término 
se denomina interacción genotipo x ambiente (IGE). En tal caso la expre-
sión correspondiente es:

P=G+E+IGE    [3.2]

La Genética Cuantitativa se interesa por conocer de qué manera estos efectos 
inciden sobre los parámetros (media, variancia) de una población genética.

Los avances en biología molecular permiten desafíar los supuestos de los 
modelos en los que se fundamenta la Genética Cuantitativa, pero no en el 
sentido de reemplazarlos, sino por el contrario analizar su eficiencia y ro-
bustez en un entorno que permite enriquecerlos. Walsh (2002) denomina 
enfoque clásico de la Genética Cuantitativa al presentado, el cual resultó 
exitoso, especialmente en sus aplicaciones en el mejoramiento animal o 
vegetal, y designa como enfoque neoclásico a aquel que incorpora al mo-
delo clásico un componente de efectos fijos atribuibles a la asociación 
entre marcadores moleculares y loci de caracteres cuantitativos (QTLs). 
De modo tal, en el modelo neoclásico el comportamiento observado (P) de 
un genotipo (G) puede explicarse de la siguiente manera:

P=Gm+G+E+IGE    [3.3]

donde Gm indica el componente del valor genotípico atribuible a los efec-
tos de los QTLs asociados a marcadores moleculares conocidos. El valor 
práctico del enfoque neoclásico está directamente relacionado con que el 
componente de la variancia fenotípica que depende de Gm sea relativa-
mente más importante que la suma de los restantes términos del modelo, 
de naturaleza aleatoria.

Regresando al modelo más sencillo [3.1], el valor genotípico (G) responde al 
conjunto de efectos y modos de acción de cada alelo en todos los loci que 
controlan un carácter cuantitativo. Estos valores expresados en el modelo 
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dependen exclusivamente de las propiedades de los genes que componen 
el genotipo.

Para ejemplificar la aplicación del modelo consideraremos en primera 
instancia el caso de un locus L con dos alelos (L1, L2) y asumiremos que 
idealmente hemos podido conocer los tres valores genotípicos verdaderos 
resultantes de dos padres homocigotas contrastantes (L1L1 y L2L2) y de su 
cruzamiento (L1L2), luego de controlar el efecto ambiental y el error experi-
mental, es decir, que E=0. Asumamos que esos valores genotípicos fueran 
100 y 50 para los homocigotas L1L1 y L2L2, respectivamente y 87 para el 
heterocigota L1L2.

Podemos calcular el valor promedio entre los dos homocigotas (m) y expre-
sar los valores genotípicos de L1L1, L1L2 y L2L2 no ya como valores absolutos 
(100, 87, 50), sino como desvíos de los valores genotípicos observados res-
pecto de (m). Así los valores genotípicos resultan ser 25 y -25 para los 
homocigotas L1L1 y L2L2, respectivamente y 12 para el heterocigota L1L2. 
Los valores genotípicos así expresados reciben una denominación espe-
cial. El desvío entre el valor genotípico observado de cada homocigota y su 
promedio se denomina valor aditivo (a,-a) o contribución de los homocigo-
tas y el desvío entre el valor genotípico observado para el heterocigota y el 
promedio de los dos homocigotas, desvío de dominancia (d) (Figura 3.2).

Figura 3.2. 
Representación gráfica, según un modelo de aditividad y dominancia, de los valores genotípicos para un 
locus con dos alelos, de los progenitores homocigotas para el alelo favorable (P1) y el alelo desfavorable 
(P2) y su cruzamiento (F1). Los valores genotípicos de los progenitores son 50 y 100, el de su F1 es 87. 
Los valores aditivos de los progenitores P1 y P2 medidos como desvío del promedio de los progenitores 
(m= 75) son a=25 y -a= -25. El desvío de dominancia (d=12) se calcula como desvío del valor genotí-
pico de la F1 respecto de m.  
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El modelo [3.1] permite describir el valor genotípico observado a partir de 
las siguientes expresiones:

Para L1L1: 
G11 = m + aL = 75 + 25 = 100

Para L1L2: 
G12 = m + dL = 75 + 12 = 87

Para L2L2: 
G22 = m – aL = 75 -25 = 50

Conocidos los valores de a y d, de acuerdo a su magnitud relativa pueden 
darse tres situaciones. Si |a| > |d| o bien |d|/|a| <1, la dominancia es parcial. 
Si |a| = |d| o bien |d|/|a| = 1, la dominancia es completa. Si |a| < |d| o bien 
|d|/|a| > 1 hay sobredominancia.  Estas relaciones se denominan grado de 
dominancia.

Continuando con el supuesto de E=0 y extendiendo el modelo [3.1] al caso 
de un carácter cuantitativo controlado por n loci (L, M,…, Z) se llega a las 

siguientes expresiones:

donde 

Para L1L1M1M1…Z1Z1: 

G = mL + mM + mN +… + mZ + aL + aM…+ aZ 
Para L1L2M1M2…Z1Z2: 

G = mL + mM + mN + … + mZ + dL + dM…+ dZ 

Para L2L2M2M2…Z2Z2:
 G = mL + mM + mN +… + mZ - aL - aM…- aZ 

[3.4]
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Para L1L2M1M2…Z1Z1: 
G = mL + mM + mN + dL + dM…+ aZ, etc.

Estas expresiones basadas en el modelo [3.4] (Figura 3.3) considerando 
varios loci involucrados en el carácter serán correctas siempre que no exis-
ta epistasis, es decir, que el valor aditivo o el desvío de dominancia en un 
locus no es afectado por el genotipo de otro/s loci.

Figura 3.3. 
Representación gráfica según un modelo de aditividad y dominancia de los valores genotípicos aplicado a tres 
loci con dos alelos de los progenitores homocigotas para los alelos favorables (P1) y los alelos desfavorables 
(P2) y su cruzamiento (F1). Los valores genotípicos de los progenitores son 150 y 300, el de su F1 es 261. Los 
valores aditivos de los progenitores P1 y P2 medidos como desvío del promedio de los progenitores (m= 225) 
son [a]=25+25+25 y -[a]= -25-25-25. El desvío de dominancia ([d]=12+12+12) se calcula como desvío del 
valor genotípico de la F1 respecto de m.

Para describir los valores genotípicos con este modelo genético cuando se 
consideran los efectos de más de un locus es necesario tener en cuenta 
cómo se distribuyen los alelos entre los progenitores. En efecto, existen 
tres clases de distribución posible de los alelos favorables entre los padres. 
Cuando todos los loci homocigotas que llevan los alelos favorables están 
en uno de los padres y todos los desfavorables en el otro decimos que los 
genes están distribuidos en asociación o acoplamiento. Cuando la mitad de 
los loci homocigotas para los alelos favorables están en uno de los padres 
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y la otra mitad en el otro, los genes están distribuidos en repulsión o disper-
sión completa. La tercera alternativa ocurre cuando un número arbitrario n 
de loci con alelos favorables y n’ desfavorables están en uno de los padres 
y viceversa en el otro padre y se denomina dispersión parcial o acoplamien-
to parcial (Tabla 3.1).

Padre
Locus

Condición Coeficiente ra
Valor 

aditivo
A B C D E F

P1 ++ ++ ++ ++ ++ ++ Acoplamiento (ka-2k’a)/ka= 12

P2 -- -- -- -- -- -- k= 6; k’=0 [(6)(2)-(2)(0)(2)]/(6)(2) = 1 -12

P1 -- -- -- ++ ++ ++
Dispersión 
completa 

(50%y50%)
(ka-2k’a)/ka= 0

P2 ++ ++ ++ -- -- -- k=6 ; k’= 3 [(6)(2)-(2)(3)(2)]/(6)(2)= 0 0

P1 ++ -- ++ ++ ++ ++ Dispersión 
parcial (ka-2k’a)/ka= 8

P2 -- ++ -- -- -- -- k=6 ; k’=2 [(6)(2)-(2)(2)(2)]/(6)(2) = 0,33 -8

Tabla 3.1.
Fases de acoplamiento (asociación) y repulsión (dispersión) de genes entre dos progenitores, P1 y P2, 
para k= 6 loci (A, B, C, D, E y F). k’ es el número de loci en repulsión. El número de loci en acopla-
miento es k-k’. Se asume que a=2 para cualquiera de los loci.

Cuando todos los loci que controlan un carácter presentan desvíos de do-
minancia del mismo signo, se dice que la dominancia es unidireccional. Si 
por el contrario algunos de los desvíos de dominancia entre loci tienen signo 
opuesto, la dominancia es bidireccional. En este último caso eventualmente 
podría ocurrir que el efecto neto o sumatoria de los desvíos de dominancia 
a través de loci resulte en que [d]=0. El ejemplo representado en la Figura 
3.3 considera un caso especial, en el que los genes están distribuidos en 
acoplamiento entre los padres y que la dominancia es unidireccional. 

El componente [a] del valor genotípico de los progenitores depende de la 
distribución de los genes, ya que toda vez que exista distribución en repul-
sión completa o parcial habrá que considerar el signo de la contribución de 
los loci tomados individualmente.

El coeficiente de asociación-dispersión (ra) facilita el cálculo del efecto adi-
tivo total para los progenitores de genotipo contrastante en cada uno de los 
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loci de interés, especialmente cuando son muchos los loci para considerar. 
Este se define como:

ra = (ak – 2ak’)/ak,

donde 
k es el número total de loci que controla el carácter y 
k’ es el número de loci en repulsión.

En el caso de que el número de loci en repulsión sea 0, es decir, la condición 
de acoplamiento o asociación completa, el coeficiente de asociación-disper-
sión será igual a 1, y bajo la situación de dispersión completa, el coeficiente 
de asociación dispersión será igual a 0. Cuando k’ es mayor de cero, es 
decir, bajo dispersión parcial, el coeficiente de asociación-dispersión toma 
un valor intermedio entre 0 y 1 (Tabla 3.1).

Empleando el coeficiente de asociación-dispersión, el efecto aditivo a tra-
vés de loci [a] puede calcularse como:

[a] = ra k(a) y [a] = ra k(-a) para los padres P1 y P2, respectivamente.

El desvío de dominancia a través de loci [d] será:

[d] = ∑di

Nótese que el tamaño del desvío de dominancia no depende del coeficiente 
de asociación-dispersión.

En el caso de la interacción entre loci, esta varía dependiendo de la distri-
bución de los genes favorables y desfavorables entre los padres (Kearsey 
y Pooni, 1996).

Cuando se consideran varios loci, no es posible calcular el grado de do-
minancia, puesto que [a] y [d] son el resultado neto o sumatoria de los 
efectos a y d a través de los loci que controlan el carácter. Por tal motivo la 
relación [d]/[a] se denomina grado medio de dominancia.

3.2. Interacción epistática
Cuando dos o más loci interactúan entre sí, el valor genotípico de un indi-
viduo para un locus depende del genotipo en otro locus. Esta definición, 
conceptualmente biológica, se denomina epistasis fisiológica (Cheveraud 
y Routman, 1995).
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Dados dos loci, L y M, cada uno con dos alelos, podemos construir una 
tabla de doble entrada con los valores genotípicos de los individuos consi-
derando ambos loci conjuntamente (Tabla 3.2).

Genotipo L1L1 L1L2 L2L2

Medias genotípicas para 
los genotipos ij del locus M 
a través del locus L  = Gij..

M1M1 GM1M1L1L1 GM1M1L1L2 GM1M1L2L2 GM1M1..

M1M2 GM1M2L1L1 GM1M2L1L2 GM1M2L2L2 GM1M2..

M2M2 GM2M2L1L1 GM2M2L1L2 GM2M2L2L2 GM2M2..

Medias genotípicas para 
los genotipos kl del locus L 
a través del locus M = G..kl

G..L1L1 G..L1L2 G..L2L2 Media General = G….

Genotipo L1L1 L1L2 L2L2

Medias genotípicas para 
los genotipos ij del locus M 
a través del locus L  = Gij..

M1M1

45 40 30 38,3

GM1M1L1L1 GM1M1L1L2 GM1M1L2L2 GM1M1..

M1M2

50 35 25 36,7

GM1M2L1L1 GM1M2L1L2 GM1M2L2L2 GM1M2..

M2M2

30 30 30 30

GM2M2L1L1 GM2M2L1L2 GM2M2L2L2 GM2M2..

Medias genotípicas para los 
genotipos kl del locus L a 
través del locus M = G..kl

41,7 35 28,3
Media General = 35=G….

G..L1L1 G..L1L2 G..L2L2

Tabla 3.2. 
Valores genotípicos para dos loci, cada uno con dos alelos, considerados conjuntamente.

El valor genotípico Gijkl corresponde a cada una de las 32 celdas de la Tabla 
3.2 y G…. es la media general.

Pueden calcularse los promedios de los valores genotípicos posibles para 
el primer locus a través del segundo (Gij..). 



GENÉTICA CUANTITATIVA PARA MEJORADORES DE PLANTAS

66                                                                                                                 

Para el caso del genotipo M1M1:

Gii.. = (1/3) [GM1M1L1L1 + GM1M1L1L2 + GM1M1L2L2]

Para el caso del genotipo M1M2:

Gij.. = (1/3) [GM1M2L1L1 + GM1M2L1L2 + GM1M2L2L2]

Para el caso del genotipo M2M2:

Gjj.. = (1/3) [GM2M2L1L1 + GM2M2L1L2 + GM2M2L2L2]

Análogamente para el segundo locus a través del primero (G..kl). 

Para el caso del genotipo L1L1:

G..kk = (1/3) [GM1M1L1L1 + GM1M2L1L1 + GM2M2L1L1 ]

Para el caso del genotipo L1L2:

G..kl = (1/3) [GM1M1L1L2 + GM1M2L1L2 + GM2M2L1L2 ]

Para el caso del genotipo L2L2:

G..ll = (1/3) [GM1M1L2L2 + GM1M2L2L2 + GM2M2L2L2 ]

El valor genotípico no epistático será:

NEGijkl = Gij.. + G..kl – G….

El valor genotípico epistático se estima como un desvío respecto del valor 
genotípico y será:

EGijkl = Gijkl – NEGijkl

A manera de ejemplo consideremos los valores indicados en la Tabla 3.2:

El valor genotípico no epistático para GM1M2L1L2 será
NEGijkl = Gij.. + G..kl – G…

NE GM1M2L1L2 = 36,7 + 35 – 35= 36,7

y su valor genotípico epistático será:
EGijkl = Gijkl – NEGijkl 

EGM1M2L1L2 = 35 – 36,7= -1,7
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Cuando EGijkl ≠ 0 implica que existe epistasis fisiológica. La epistasis fisio-
lógica es propiedad de los genotipos, no importan las características de la 
población de la que forman parte, a diferencia de la epistasis estadística 
(Cheveraud y Routman, 1995). 

[a] [c]

bb bB BB bb bB BB

aa 8 10 12 aa 8 10 12

aA 9 11 13 aA 9 12 14

AA 10 12 14 AA 10 12 14

[b] [d]

bb bB BB bb bB BB

aa 8 10 12 aa 8 12 12

aA 9 13 17 aA 9 14 14

AA 10 16 22 AA 10 14 22

Tabla 3.3. 
Ejemplos de situaciones de ausencia de epistasis [a], y presencia de epistasis aditiva x aditiva [b], 
aditiva x dominante [c] y dominante x dominante [d].

En la Tabla 3.3 [a] podemos comprobar fácilmente la ausencia de interac-
ción epistática porque las sumas de cualquier diagonal izquierda y diagonal 
derecha resultan iguales (por ejemplo: 8+11+14=10+11+12; 8+14=12+10; 
8+11=10+9; 11+14=12+13). La epistasis de tipo aditivo x aditivo se com-
prueba observando que la suma de las diagonales que involucran a los 
cuatro homocigotas son distintas: (8+22≠10+12) (Tabla 3.3 [b]). En el caso 
de la epistasis dominante x aditiva, se debe considerar un homocigota y un 
heterocigota para un locus con un homocigota y heterocigota para el otro 
locus (9+14≠10+14; 8+14≠9+12) (Tabla 3.3 [c]). La epistasis dominante x 
dominante se comprueba cuando difiere la diagonal que involucra al he-
terocigota para ambos loci y al homocigota para ambos con la diagonal 
que suma a los heterocigotas para cada locus (14+22≠14+14; 14+8≠12+9) 
(Tabla 3.3 [d]).



GENÉTICA CUANTITATIVA PARA MEJORADORES DE PLANTAS

68                                                                                                                 

Lo indicado en la Tabla 3.3 se representa gráficamente en la Figura 3.4.

3.3. Epistasis estadística
La epistasis estadística responde a las frecuencias génicas poblaciones y 
existe cuando la interacción entre loci genera un componente de variancia 
genotípica (Cheveraud y Routman, 1995). El tema se presenta con mayor 
detalle en el Capítulo 4.

3.4. Medias generacionales
Nos referimos en esta sección a las generaciones que se obtienen por au-
tofecundación o retrocruzamientos siguientes al cruzamiento entre dos 
progenitores homocigotas que son polimórficos o difieren en la constitu-
ción genética en uno o más loci que controlan un carácter. Resulta posible 

Figura 3.4. 
Representación gráfica de los casos de epistasis presentados en la Tabla 3.3. Las figuras [a] a [d] se 
corresponden respectivamente con las de la Tabla 3.3. 
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deducir sus frecuencias genotípicas mediante la aplicación de las leyes 
mendelianas, así como también calcular la media de cada generación. Esta 
última será la media de los valores genotípicos de cada uno de los indi-
viduos presentes en cada generación ponderados (multiplicados) por sus 
frecuencias genotípicas, aplicando la fórmula [4] del Anexo.

Dados dos progenitores homocigotas polimórficos para un locus, P1 = L1L1 
y P2 = L2L2, su cruzamiento dará origen a la filial F1 de constitución genotí-
pica F1 = L1L2.

Considerando el modelo genético [3.4], los valores genotípicos serán:

P1= m + aL

P2 = m – aL

F1 = m + dL

3.4.1. Medias generacionales bajo sistemas de endocría (auto-
fecundación y retrocruzamiento)
Por autofecundación de la F1 (o apareamiento aleatorio entre individuos ge-
néticamente idénticos de la F1) se obtiene la filial F2, cuyas características 
se presentan en la Tabla 3.4.  

Clase Genotípica Frecuencia 
genotípica 

(1)

Valor Genotípico 
(2)

(1)  X  (2)

L1L1  1/4 m + aL ¼ m + ¼ aL

L1L2  1/2 m + dL ½ m + ½ dL

L2L2  1/4 m –aL ¼ m – ¼ aL

Media F2 m + ½ dL

Tabla 3.4. 
Frecuencias y valores genotípicos de individuos F2 derivados por autofecundación de individuos F1 del 
cruzamiento entre líneas homocigotas y polimórficas entre sí para el locus L y media esperada de la 
población F2.

La segregación en el locus heterocigota da lugar a tres clases genotípicas, 
cuya abundancia o frecuencia relativa surge del producto de las frecuen-
cias génicas (gaméticas) correspondientes. La media de la filial F2 puede 
estimarse a partir de la sumatoria de los productos de tales frecuencias 
y valores genotípicos a través de todas las clases genotípicas (cigóticas) 
posibles en la F2. Ambos genotipos homocigotas autofecundados generan 
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otros individuos homocigotas en iguales frecuencias y por lo tanto sus con-
tribuciones a la media de la generación F2 se compensan entre sí.

La media de las siguientes generaciones o filiales que se obtengan por au-
tofecundaciones sucesivas a partir del mismo cruzamiento, considerando 
un locus con dos alelos, puede estimarse a partir de similar razonamiento o 
mediante la aplicación de la siguiente fórmula general:

MFn = m + (1/2)n-1 d     [3.5], 

o bien

MFn = m + (1/2)s d     [3.6], 

donde s es el número de autofecundaciones a partir de la F1 y n indica la filial.

Conforme aumente el número de generaciones de autofecundación y siem-
pre que el desvío de dominancia actúe en la dirección favorable al carácter, 
la media de la población irá disminuyendo como resultado de la disminu-
ción de la frecuencia de los individuos heterocigotas. 

Las medias de las generaciones resultantes de los retrocruzamientos de la 
F1 hacia uno u otro de los progenitores pueden estimarse de manera aná-
loga (Tabla 3.5).

Padre 
Recurrente

Clase 
Genotípica

Frecuencia 
genotípica 

(1)

Valor genotípico 
(2)

(1)  X  (2)

P1

L1L1  1/2 m + aL ½ m + ½ aL

L1L2  1/2 m + dL ½ m + ½ dL

Media de RC1P1 m + ½ aL + ½ dL

P2

L2L2   1/2 m – aL ½ m - ½ aL

L1L2  1/2 m + dL ½ m + ½ dL

Media de RC1P2 m - ½ aL + ½ dL

Tabla 3.5. 
Medias de la generación de primer retrocruzamiento (RC1) a los padres homocigotas para el alelo favo-
rable (P1) y para el alelo desfavorable (P2) bajo un modelo de aditividad y dominancia.

Considerando un locus con dos alelos, la media de cualquier generación 
que resulte de un número (r) de retrocruzamientos a partir del cruzamiento 
F1 entre dos progenitores homocigotas puede estimarse mediante la apli-
cación de la siguiente fórmula general:
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MRC.P1 = m + [1 - (1/2)r ]a + (1/2)r d     [3.7]

MRC.P2 = m - [1 - (1/2)r ]a + (1/2)r d  [3.8]

Resulta de estas expresiones que a medida que aumenta el número de 
retrocruzamientos va disminuyendo la frecuencia y contribución de los indi-
viduos heterocigotas a la media poblacional y va aumentando la frecuencia 
y contribución de los homocigotas.

3.4.2. Medias generacionales derivadas del cruzamiento entre 
padres homocigotas contrastantes bajo apareamiento aleatorio 
Cuando las generaciones posteriores a la F2 no se producen por au-
tofecundación, sino por apareamiento aleatorio, la disminución de la 
heterocigosidad (proporción de individuos heterocigotas) es mucho más 
lenta y sigue los términos de la serie de Fibonacci (fn). El coeficiente (n) es 
el orden del término de la sucesión, correspondiendo n= 2 a la filial F2. La 
media generacional será (Mather y Jinks, 1971):

MFn = m + (fn) d     [3.9]

La Tabla 3.6 presenta los términos de la serie de Fibonacci para distintos va-
lores de n, donde n es la filial. Cada término fraccionario, excepto el primero, 
resulta tener como denominador al doble del denominador del término pre-
cedente y como numerador a la suma de los dos numeradores precedentes.

Filial F2 F3 F4 F5 F6 F7 F8

N 2 3 4 5 6 7 8

fn  1/2 2/4  3/8  5/16 8/32 13/64 21/128

Tabla 3.6. 
Términos de la sucesión de Fibonacci que ponderan al desvío de dominancia en n generaciones de 
apareamiento aleatorio posteriores al cruzamiento entre dos padres homocigotas para el alelo favorable 
y para el desfavorable.

A manera de ejemplo, la media de una población derivada por apareamiento 
aleatorio entre individuos hermanos (descendientes del cruzamiento F1) será:

MF5 = m + (5/16) d

La fórmula recurrente [3.9] sirve para describir cómo el apareamiento en-
tre individuos emparentados también constituye un sistema de endocría 
que conduce al desarrollo de líneas homocigotas, aunque con una tasa de 
aproximación a la homocigosis mucho más reducida que la que corres-



GENÉTICA CUANTITATIVA PARA MEJORADORES DE PLANTAS

72                                                                                                                 

pondería a la autofecundación de los individuos y por esta razón no tiene 
aplicación práctica.

Cuando existe depresión por endogamia, la media generacional para una 
misma filial bajo apareamiento aleatorio será mayor que bajo el esquema de 
autofecundación y también lo será la proporción de individuos heterocigotas.

3.4.3. Expresión de una media generacional como función 
lineal de otras generaciones
Mather (1949) y Mather y Jinks (1971) presentaron los sistemas de ecua-
ciones que expresan la media de una generación en función de las otras, 
bajo un esquema de autofecundación (Tabla 3.7).

Generación P1 P2 F1 F2 F3 Fn RC1P1 RC1P2

P1 1 0 0 0 0 0 0 0

P2 0 1 0 0 0 0 0 0

F1  1/2  1/2 0 0 0 0 0 0

F2  1/4  1/2  1/2 0 0 0 0 0

F2 0 0 0 0 0 0  1/2  1/2

F3  3/8  3/8  1/4 0 0 0 0 0

Fn ½ [1-( ½ )n-1] ½ [1-( ½ )n-1] (1/2)n-1 0 0 0 0 0

RC1P1  1/2 0  1/2 0 0 0 0 0

RC1P2 0  1/2  1/2 0 0 0 0 0

Tabla 3.7. 
Expresión de medias generacionales derivadas del cruzamiento F1 entre dos progenitores homocigotas 
para el alelo favorable (P1) y desfavorable (P2) en función de las medias de otras generaciones. F2, F3, y 
Fn son filiales obtenidas por autofecundación de la generación precedente. RC1P1 es la generación del 
primer retrocruzamiento al padre favorable y RC1P2 al padre desfavorable. n corresponde al número 
de la filial.

Así por ejemplo, la media de la generación F3 puede calcularse como:

F3 = ⅜ P1 + ⅜ P2 + ¼ F1

donde P1, P2 y F1 son las medias de esas generaciones.
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Esas relaciones entre las medias generacionales son válidas siempre que 
el modelo de aditividad y dominancia resulte apropiado. Para comprobarlo 
se utilizan pruebas de escala (Mather, 1949). En un experimento de este 
tipo se evalúan, por ejemplo, las generaciones P1, P2, F1, F2, RC1P1 y RC1P2. 
Mather definió tres funciones o efectos (A, B y C) de las medias generacio-
nales de la siguiente manera:

A = 2RC1P1 – P1 – F1

B = 2RC2P2 – P2 – F1

C = 4F2 – 2F1 –P1 – P2,

donde cada uno de los términos del miembro a la derecha de la igualdad 
hace referencia a las medias generacionales.

Las funciones lineales, A, B y C tienen valores esperados iguales a cero, a 
menos que exista epistasis. 

Por ejemplo:

A = 2RC1P1 – P1 – F1 = 2 [(½)a + (½)d] – a – d = a + d – a – d = 0 

Sin embargo, el error de muestreo puede causar que A, B o C sean diferen-
tes de 0, aun cuando el modelo sea suficiente y por lo tanto correcto. Para 
controlar esta última circunstancia es necesario tener en cuenta las varian-
cias correspondientes a estos valores A, B y C. Estas variancias pueden 
calcularse según las reglas para deducir la variancia de una función lineal 
(ver Anexo). De tal manera serán:

VA = 4VRC1P1 + VP1 + VF1

VB = 4VRC1P2 + VP2 + VF1

VC = 12VF2 + 4VF1 + VP1 + VP2

Con los valores observados de A, B y C y sus correspondientes variancias 
puede contrastarse la hipótesis nula de que cada uno de ellos no sea sig-
nificativamente distinto de cero. Para ello se realizan pruebas t de Student 
donde se comparan los valores de t calculados con los valores de tabla de 
t al nivel de probabilidad deseado y con el número de grados de libertad 
correspondientes. Para cada uno de las funciones A, B, o C, los grados de li-
bertad surgen de sumar los grados de libertad de cada una de las variancias 
que las determinan. Así por ejemplo, si se toman k=150 observaciones en 
sendos individuos de cada una de las generaciones, los grados de libertad 
(g.l.) para VA serán:

g.l. = 3(k-1) = 447
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En el caso de VC:   g.l. = 4(k-1) = 596

A manera de ejemplo, consideremos un estudio donde se evalúan 150 
individuos de las filiales P1, P2, F1, F2, RC1P1, y RC1P2 para el carácter rendi-
miento por planta. Las estimaciones de los parámetros generacionales se 
presentan en la Tabla 3.8 y la significancia de las funciones A, B y C en la 
Tabla 3.9. Como puede verse la hipótesis nula de que esas funciones son 
diferentes de cero no puede rechazarse. 

Generación Media Observada Variancia observada

P1 180 225

P2 120 256

F1 300 380

F2 250 2200

RC1P1 220 1500

RC1P2 190 1550

Tabla 3.8. 
Medias y variancias hipotéticas de medias generacionales a partir del cruzamiento de dos progenitores 
homocigotas para rendimiento por planta en una especie de herencia diploide 

Efecto Media Variancia; 
desvío estándar t de Student*

A -40 6605; 81,27 -0.492ns

B -40 6836; 82,68 -0.484 ns

C 100 28401; 168,52 +0.593 ns

 * tg.l.; 0.05 = 1,960 ; ns: no significativo
Tabla 3.9. 
Media de efectos, variancias y pruebas de escala correspondientes a las generaciones indicadas en 
Tabla 3.7. Se asume que k=150 en todas las generaciones y un nivel de probabilidad p≤0,05.

En caso de que la hipótesis nula fuera rechazada, ello sería indicio de que 
el modelo de aditividad y dominancia no resulta suficiente para explicar las 
medias generacionales observadas y que existirían interacciones epistáti-
cas entre loci.

Otras pruebas de escala pueden emplear funciones construídas a partir de 
un mayor número de generaciones. Ello permite ampliar el nivel de informa-
ción obtenible de este tipo de análisis. Si se agregara al análisis anterior la 
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filial F3, posibilitaría definir la función D, cuya media esperada en ausencia 
de interacciones epistáticas sería:

D = 4F3 – 2F2 – P1 – P2,  

y su correspondiente variancia:

VD = 16 VF3 + 4VF2 + VP1 + VP2

En caso de encontrarse que los efectos A, B, C o D son diferentes de cero 
existirían ciertos tipos de interacciones epistáticas. C y D proveen una 
prueba de escala de la presencia de efectos de interacción dominante x 
dominante y aditiva x aditiva, respectivamente. Los efectos A y B están 
asociados a interacciones del tipo aditivo x dominante.

3.4.4. Medias generacionales y epistasis
En el caso de existir interacciones epistáticas las medias generacionales 
resultarán entonces de la contribución de efectos genéticos de tipo aditivo, 
de interacción entre alelos (dominancia) y de interacciones entre loci (epis-
tasis) (Tabla 3.10).

Media Efectos genéticos

Generaciones M [a] [d] [aa] [ad] [dd]

P1 1 1 0 1 0 0

P2 1 -1 0 -1 0 0

F1 1 0 1 0 0 1

F2 1 0  1/2 0 0  1/4

RC1P1 1  1/2  1/2  1/4  1/4  1/4

RC2P2 1 - 1/2  1/2  1/4 - 1/4  1/4

Tabla 3.10. 
Expresión de medias generacionales derivadas del cruzamiento F1 entre dos progenitores homocigotas 
para el alelo favorable (P1) y desfavorable (P2) en función de los efectos genéticos de aditividad ([a]), 
dominancia ([d]) y de epistasis ([aa], [ad], [dd]). 
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Para cada generación los coeficientes que acompañan a los efectos genéti-
cos epistáticos, aditivo x aditivo, [aa], aditivo x dominante, [ad] y dominante 
x dominante, [dd], resultan de la multiplicación de los coeficientes de los 
efectos aditivos y de dominancia correspondientes para tal generación. Por 
ejemplo, los coeficientes para la epistasis [aa], [ad] y [dd] en la generación 
RC2P2 serán ¼, -¼ y ¼ puesto que los coeficientes [a] y [d] en esa genera-
ción son (- ½) y (½), respectivamente:

MRC2P2 = m – (½) [a] + (½) [d] + (¼) [aa] – (¼) [ad] + (¼) [dd].

Al igual que lo expresado para el caso de un locus, para varios loci las me-
dias generacionales pueden combinarse en funciones lineales cuyo valor 
esperado es, a su vez, una función lineal de los efectos genéticos que se 
deseen estimar. Siguiendo a Wricke y Weber (1986):

2F1 - (P1 + P2) = 2 [d] - [aa] + [dd]

Podemos considerar otras relaciones o combinaciones de interés:

4F1 - 2F1 - (P1+P2) = -2[aa] - [dd]

4RC1P1 - 2F1 - 2P1 = -[aa] + [ad] - [dd]

4RC1P2 - 2F1 - 2P2 = -[aa] - [ad] - [dd]

2(RC1P1 - RC1P2) - (P1 - P2) = [ad]

2(RC1P1 + RC1P2) - 2F1 - (P1 + P2) = -[aa] - [dd]

2(RC1P1 + RC1P2) - 4F2 = [aa]

Si estas funciones resultan significativamente distintas a 0, debe concluirse 
que el modelo de aditividad y dominancia es insuficiente y deberían tenerse 
en cuenta los efectos de epistasis.

3.4.5. Media poblacional bajo condición de equilibrio de Hardy-
Weinberg
Así como se pueden calcular las medias generacionales a partir del pro-
ducto entre las frecuencias y los correspondientes valores genotípicos 
de los individuos de cada clase genotípica que la componen, la misma 
información permite calcular la media de una población en equilibrio de 
Hardy-Weinberg. En la medida que las condiciones para tal equilibrio se 
mantengan a lo largo de las generaciones, la media genotípica de la po-
blación permanecerá sin cambios. Considerando un locus con dos alelos 
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posibles, las frecuencias génicas son las que corresponden a la condición 
de equilibrio de Hardy-Weinberg y los valores genotípicos siguen al modelo 
[4.3], (Tabla 3.11).

 Clase 
Genotípica

Frecuencia genotípica 
(1)

Valor Genotípico 
(2)

(1)   X  (2)

L2L2 q2 - a -aq2

L1L2 2pq d 2pqd

L1L1 p2 a ap2

Media a(p-q) + 2dpq

Tabla 3.11.
Media de una población en equilibrio de Hardy-Weinberg para un carácter controlado por un locus 
(dos alelos) cuyas frecuencias son p (alelo favorable) y q (alelo desfavorable).

La sumatoria de los valores con los que cada clase genotípica contribuye 
a la población, ponderados por su frecuencia, será la media poblacional 
expresada como desvío de la media de los homocigotas (m):

M = a(p-q) + 2pqd,     [3.10]

O su equivalente expresado en función de la frecuencia del alelo favorable (p):

M = a[p-(1-p)] + 2p(1-p)d = a(2p-1) + 2dp(1-p)     [3.11]

El miembro de la derecha de la igualdad en [3.10] posee dos componen-
tes. El primero corresponde a la contribución a la media poblacional de los 
individuos homocigotas (L2L2 y L1L1) y el segundo a la contribución de los 
heterocigotas (L1L2).

La expresión de la media observada (Mo) deberá incluir el valor genotípico 
promedio de los dos padres homocigotas (m). Si además asumimos la au-
sencia de desvíos ambientales, la media observada será:

Mo = m + M = m + a(p-q) + 2dpq     [3.12]

En la Figura 3.5 se presentan las medias poblacionales para tres nive-
les de dominancia y frecuencias del alelo favorable. Nótese que la media 
poblacional cuando la dominancia es completa o no existe dominancia 
ocurre cuando el alelo favorable está fijado en la población. Cuando exista 
sobredominancia, la mayor media poblacional ocurrirá a alguna frecuen-
cia intermedia.
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Figura 3.5. 
Media poblacional 
para diferentes fre-
cuencias génicas, 
asumiendo m=75, 
a=25, y tres niveles de 
dominancia (d=0, d=a 
y d=2a).

Las expresiones [3.10] y [3.12] pueden utilizarse también para calcular la 
media de la F2 del cruzamiento entre dos progenitores homocigotas, P1 y 
P2. Las frecuencias génicas en los loci para los cuales los padres resultan 
polimórficos serán p=q=0,5, de modo que reemplazando por esas fre-
cuencias en las expresiones [3.10] y [3.12] llegamos a:

M = (½)d y Mo = m + (½)d

En el caso de que no existan desvíos de dominancia (d=0) y que las frecuen-
cias génicas sean 0,5, la media observada será simplemente el promedio 
de los valores genotípicos de los dos homocigotas:

M = Mo = m = (P1+P2)/2

Como estamos considerando caracteres cuantitativos, debemos tener 
presente que cada locus que controla el carácter hace una contribución 
positiva o negativa a la media poblacional. Asumiendo que el carácter estu-
viera condicionado por n loci y que no existieran interacciones epistáticas 
entre ellos, la media poblacional será:

[3.13]  y 

[3.14]  y 
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En este caso m será el valor genotípico promedio de los dos homocigotas 
a través de los n loci que controlan el carácter.

Cualquiera sea el número de alelos, la media poblacional puede calcular-
se para un locus con múltiples alelos (1…r) mediante la sumatoria de los 
productos entre las frecuencias genotípicas y los valores genotípicos co-
rrespondientes a través de n loci.

[3.15]  y 

siendo 

pi y pj las frecuencias alélicas en cada locus, 

gij los valores genotípicos y

n el número de loci.

3.4.6. Media de poblaciones endocriadas 
Cuando una población presenta endogamia, las frecuencias de genotipos 
homocigotas exceden, a expensas de la disminución de los heterocigotas, 
a las frecuencias esperadas bajo las condiciones de EHW en la misma po-
blación en ausencia de endogamia. Estos desvíos son proporcionales al 
coeficiente de endogamia (ver el Capítulo 5) (Tabla 3.12).

En consecuencia la media de población endogámica expresada como des-
vío de la media de los homocigotas (m) será:

M = a(p-q) + 2(1-F)dpq     [3.16]

Obsérvese que cuanto mayor sea el coeficiente de endogamia, la contribu-
ción de los heterocigotas a la media de la población será proporcionalmente 
menor. 

La expresión de la media observada será:

Mo = m + M = m + a(p-q) + 2(1-F)dpq     [3.17]
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Clase Genotípica Frecuencia genotípica 
(1)

Valor Genotípico (2) (1)   X  (2)

L2L2 q2 + pqF - a -a(q2 + pqF)

L1L2 2pq – 2pqF = 2pq(1-F) d d[2pq(1-F)]

L1L1 p2 + pqF a a(p2 + pqF)

Media a(p-q) + 2(1-F)dpq

Tabla 3.12. 
Media de una población en equilibrio de Hardy-Weinberg con un nivel de endogamia F para un carácter 
controlado por un locus (dos alelos) cuyas frecuencias son p (alelo favorable) y q (alelo desfavorable).

Asumiendo que el carácter estuviera condicionado por n loci, la media po-
blacional será:

 
[3.18]  y 

[3.19]

Cuando se comparan las expresiones de las medias poblacionales con y 
sin endocría se concluye que estas serán diferentes siempre que exista 
dominancia y que la diferencia entre ellas aumentará cuanto mayor sea el 
coeficiente de endogamia. Siempre que la dominancia sea direccional en 
el sentido del alelo favorable (d>0) la población endogámica tendrá una 
media inferior a la de la misma población en condiciones de F=0.

Las ecuaciones [3.13] y [3.14] pueden considerarse casos especiales de 
[3.18] y [3.19] cuando F=0. 

Dadas dos poblaciones, la depresión por endocría será mayor en aquella 
cuyas frecuencias génicas sean más próximas a 0,5 (máxima frecuencia 
de heterocigotas) y será menor cuanto más cercanas estén a la fijación o a 
la pérdida del alelo. La disminución de la media de rendimiento de la F2 de 
un híbrido simple entre líneas de un híbrido de maíz, por ejemplo, es muy 
drástica debido a que en la F1 la frecuencia génica es 0,5 y todos los indivi-
duos son heterocigotas.  
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Dada una población cuya media es:  

  

,

la media de las líneas endocriadas (ML) que pudieran derivarse de ella será:

[3.20]

La media de las líneas derivables de dos poblaciones será mayor en aquella 
que posee mayor frecuencia de alelos favorables. En las situaciones en que 
un fitomejorador debe escoger entre dos o más poblaciones para ser me-
joradas es importante que se preste atención al componente de la media 
atribuida al aporte de los individuos homocigotas. Aquella población donde 
esta contribución relativa sea mayor será la que permitirá la obtención de 
líneas endocriadas de mejor comportamiento per se. Es por ello que las 
poblaciones más seleccionadas permitirán derivar mejores líneas que las 
poblaciones con menor trabajo previo de mejoramiento.

3.4.6.1. Endogamia y media poblacional
A los fines de comparar la media de una misma población sin endocría (M) 
y con endocría (MF) podemos utilizar la siguiente expresión:

M - MF = [∑a(p-q) + 2dpq] – [∑a(p-q) + 2dpq(1-F)]     [3.21]

Por lo tanto 

MF - M = -2dpqF

El miembro de la derecha de la igualdad cuantifica la depresión por endocría, 
a condición de que exista dominancia direccional a favor del carácter. De 
acuerdo a esta expresión, y si existe dominancia, la depresión por endocría 
será máxima cuando las frecuencias génicas sean p=q=0,5. Por causa 
de tal dominancia direccional la relación entre la depresión por endocría 
y el coeficiente de endogamia (F) resulta ser inversamente proporcional y 
lineal. En el caso de existir epistasis la relación entre la media poblacional 
y el coeficiente de endogamia no será lineal ya que estará afectada por las 
interacciones entre loci heterocigotas y la declinación en la media será en 
función del cuadrado del coeficiente de endogamia (F2). 
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3.5. Efectos medios de los alelos y efecto 
de sustitución de un gen
Considerando una especie diploide, el efecto medio de un gen (o de cada 
una de sus formas alélicas alternativas, α+ y α-) se define como el desvío 
promedio, respecto de la media poblacional de los individuos que recibie-
ron ese alelo en cuestión de uno de sus progenitores y el otro al azar de los 
demás individuos de la población (Tabla 3.13). 

Clases 
gaméticas 

femeninas y 
su frecuencia

Clases gaméticas masculinas y 
su frecuencia

Media de los 
individuos que 
recibieron cada 
clase gamética

Desvío respecto 
de la media 

poblacional o 
efectos medios 

de los alelos
 L+ y L-

L+, p L-, q

Cigotas resultantes y su frecuencia

L+ , 1 L+L+, p L+L-, q ap + dq q[a + (q-p)] = α+

L- , 1 L+L-, p L-L-, q -aq + dp -p[a + (q-p)] = α-

Tabla 3.13. 
Efectos medios de los alelos favorables (L+) y desfavorables (L-) en una población diploide en equilibrio 
de Hardy-Weinberg, con frecuencias p y q respectivamente.

De la Tabla 3.13 puede deducirse que las medias de los individuos que re-
cibieron el alelo favorable o el desfavorable de uno de sus progenitores y el 
restante al azar serán, respectivamente:

M+ = ap + dq 

y

M- = -aq + dp

En consecuencia los efectos medios de los alelos favorables (α+) y desfa-
vorables (α-) serán, respectivamente:

α+ = M+ - M = ap + dq – [a(p-q)+2dpq] = aq + dq(1-2p) =

q[a + d(1- p - p)] = q[a + d(q - p)]  [3.22] y 

α- = M- - M = -aq + dq – [a(p-q)+2dpq] = 

-aq + dq(1-2p) = -p[a +d(q-p)],   [3.23]
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Los efectos medios de los genes constituyen un valor asociado a sus 
características intrínsecas (a, d) y a la población de referencia de la que 
forman parte, puesto que los efectos medios dependen de las frecuencias 
génicas poblacionales.

El efecto de sustitución de un gen (α) se define como la diferencia entre los 
efectos medios de los genes (alelos) involucrados en la sustitución. Entonces:

α = α+ - α- = q[a + d(q-p)] – {-p[a + d(q-p)]} = 

(q+p)[a + d (q – p)] = a + d (q – p)   [3.24].

Consecuentemente, los efectos medios de los genes pueden expresarse como:

α- = -p α,     [3.25]

y 

α+ = q α,     [3.26]

El efecto de sustitución de un gen puede interpretarse como la pendiente 
de la regresión de los valores genotípicos en función del número de alelos 
favorables que contiene cada clase genotípica (Tabla 3.14 y Figura 3.6). 

Clases genotípicas Frecuencia 
genotípica

Valor 
genotípico

N.° de alelos 
favorables (L+)

fi Yi Xi

L+L+ p2 a 2p2

L+L- 2pq d pq

L-L- q2 -a 0

Medias de (fi x Yi) y de Xi a(p-q) + 2dpq 2p

Tabla 3.14. 
Interpretación del efecto medio de sustitución de un gen como regresión de los valores genotípicos en 
función del número de alelos favorables para un locus con dos alelos.
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Figura 3.6. 
Efecto de sustitución 
de un gen interpretado 
como la pendiente 
de la regresión de los 
valores genotípicos en 
función del número de 
alelos favorables.

Estadísticamente (ver Anexo) la regresión de una variable dependiente (y) 
en función de otra independiente (x) se define como:

byx = Cov(y,x)/Vx 

En este caso la variable independiente será el número de alelos favorables 
en cada clase genotípica (0, 1, 2) y la variable dependiente los respectivos 
valores genotípicos. Entonces en el numerador para el cálculo del coeficien-
te de regresión interesa la covariancia entre el número de alelos favorables 
y los valores genotípicos, y en el denominador la variancia para el número 
de alelos favorables. Es decir:

Cov (y,x) = ∑fiYiXi - mxmy = p2(m + a)2 + 2pq(1)(m + d) 
  + 0 – 2p[m + a(p-q) + 2pqd]

y

Vx = ∑fiXi
2 - mx

2 = p222 + 2pq(1) + 0 – 2p2 = 2pq

Reemplazando,

byx = a + d(q-p) = α

La relación entre la media poblacional, los efectos medios de los genes y 
el efecto medio de sustitución del gen pueden visualizarse en la Figura 3.7. 
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Figura 3.7. 
Efecto medio de dos 
alelos, favorable y 
desfavorable (α-,α+), 
y efecto de sustitución 
(α) para una población 
hipotética con una 
media μ. La pobla-
ción de la izquierda 
corresponde a la cons-
tituida por individuos 
resultantes de la fusión 
de gametas portadoras 
del alelo desfavorable 
con otras provenientes 
al azar de la población. 
La población de la 
derecha está com-
puesta por individuos 
que resultaron de la 
fusión de gametas con 
el alelo favorable con 
otras provenientes al 
azar de la población.

Cuanto mayor sea la frecuencia del alelo favorable en una población, menor 
será el efecto de sustitución de alelos desfavorables por favorables ya que la 
mayoría de los individuos de la población ya llevaban el alelo favorable. Por el 
contrario, cuando el alelo favorable está en baja frecuencia en una población, 
el efecto de sustitución de alelos desfavorables por favorables será mayor 
puesto que los individuos de la población que llevaban el alelo favorable eran 
una minoría. Esta afirmación es cierta si y solo si existe dominancia (d ≠ 0). 
En ausencia de dominancia, los efectos de sustitución de un gen se mantie-
nen constantes a través de todo el rango de frecuencias génicas (Figura 3.8).

Figura 3.8. 
Modificación del efec-
to de sustitución de 
un gen (α) en función 
de la frecuencia del 
alelo favorable en la 
población (p) bajo 
diferentes desvíos 
de dominancia (d).
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La media de una población en equilibrio de Hardy-Weinberg también puede 
expresarse en función de los efectos medios de los genes y de sustitución 
de un gen. Recordando que:

α = α+ – α-

q = α+/α 

p = - α-/α

y reemplazando en [3.10] la expresión final resulta ser:

M = -a[(α- + α+)/α] – 2d[α+ α-/α2]

Los efectos medios de los genes y los efectos de sustitución se ven 
afectados por el nivel de endocría de la población. Las expresiones corres-
pondientes para niveles arbitrarios de endogamia en una población son las 
siguientes:

   [3.27]

αF+ = q  αF  ,    [3.28]

αF-
 = -p α F ,     [3.29]

En una población donde F=0, se cumple que Fα =α. Cuando F=1, Fα=a y 
cuando F=0,5 entonces α > Fα.

3.6. Valor de mejora de un individuo
El mérito genético de un individuo puede describirse mediante la sumatoria 
de los efectos medios de los genes que lo constituyen. Por definición, el va-
lor de mejora de un individuo es el doble del desvío entre el comportamiento 
promedio de su progenie y la media poblacional (Falconer y Mackay, 2001). 
Ello se debe a que el individuo contribuye con el 50 % del genotipo de su 
progenie. Los términos valor reproductivo, valor aditivo y valor de mejora 
(breeding value) son conceptualmente equivalentes.

En el caso de considerar varios loci, el valor de mejora de un individuo re-
sultará ser la sumatoria de los efectos medios de todos los genes que lo 
constituyen a través de los loci.

El valor genotípico de cualquier individuo puede también expresarse centra-
do en la media poblacional en función de los efectos de sustitución de los 
genes y los desvíos de dominancia (Tablas 3.15 y 3.16).



87                                                                                                                 

Genotipo
Genotipo de la 

progenie por cada 
alelo del individuo 

y  frecuencia

Valor genotípico 
de la progenie

Desvío del valor geno-
típico de la progenie 
respecto de la media 
poblacional por cada 

alelo del individuo

Valor 
de mejora

L+ L+

L+L+, p;

p(a) + q(d)

pa+qd –[a(p-q) – 2dpq]

2qα = 2α+

L+L-, q = qd +aq -2dpq

= q[(a +d(1-2p)] = qα

L+L+, p;  

p(a) + q(d)

pa+qd –[a(p-q) – 2dpq]

L+L-, q = qd +aq -2dpq

= q[(a +d(1-2p)] = qα

L+L-

L+L+, p; 

p(a) + q(d) = q[(a +d(1-2p)] = qα

α(q-p) = α++ α-

L+L-, q

L-L+, p; 

-q(a) + p(d) =-p[a + d(1-2p)] = -pα

L-L-, q

L-L-

L-L-, q; 

-q(a) + p(d)

-aq+pd –[a(p-q) – 2dpq]

-2pα = 2α-

L+L-, p =pd – ap -2dpq=

=-p[a + d(1-2p)] = -pα

L-L-, q ; 

-q(a) + p(d)

-aq+pd –[a(p-q) – 2dpq]

L+L-, p =pd – ap -2dpq=

=-p[a + d(1-2p)] = -pα

Tabla 3.15. 
Valor de mejora de las clases genotípicas en un modelo simple de un locus con dos alelos.
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Genotipo de 
los individuos

Valor 
genotípico

Valor genotípico en relación 
a la media poblacional

Valor aditivo o 
valor de mejora 

(A)

Desvío o Valor 
de  dominancia 

(D)

L+L+ a a-[a(p-q) + 2dpq]= 2q(α-dq) 2qα -2dq2

L+L- d d–[a(p-q)-2dpq]=(q-p)α+2pqd=
=α (1-2p) + 2dpq qα–pα=α(1-2p) 2dpq

L-L- -a -a-[a(p-q)-2dpq]=-2p(α+dp) -2pα -2dp2

Tabla 3.16. 
Expresión de los valores genotípicos en relación con la media poblacional y su descomposición en 
valores de mejora y desvíos de dominancia.

Observemos que el valor genotípico de un individuo que pertenece a una 
población determinada puede descomponerse en la suma de dos tér-
minos, el valor aditivo o valor de mejora (A) y el valor de dominancia (D) 
(Tabla 3.16). Cualquier individuo, no importa su condición homocigota o 
heterocigota, tendrá su correspondiente valor aditivo y de dominancia, por 
cuanto el valor genotípico (G’) se expresa en forma relativa respecto de la 
media poblacional: 

G’ = A + D     [3.30]

Del mismo modo, podremos definir el valor fenotípico como

P’ = G’ + E’ ,     [3.31]

P’ = A + D + E’ 

Como se ve, hemos podido obtener una medida de valor genotípico de cada 
individuo no ya en términos absolutos (a, d, -a), sino de su desvío respecto 
de la media poblacional. Ello resulta especialmente conveniente cuando 
practiquemos selección direccional, ya que necesitaremos disponer de una 
medida del mérito genético de cada individuo en relación con los demás 
que comparten la misma población. Los individuos para seleccionar serán 
los que posean mayor valor de mejora o valor aditivo. El valor aditivo de-
pende de los efectos medios de los alelos que lleva el individuo, por lo que 
la dominancia, a través de d también influye sobre su magnitud. El valor de 
dominancia, en cambio, depende exclusivamente de las frecuencias géni-
cas y los desvíos de dominancia.

En este momento podemos regresar al modelo inicialmente descripto [3.1] 
y concluir la relación que guarda con el modelo [3.31]:
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En el modelo inicial, P = G + E, el valor genotípico de un individuo está ex-
presado en función de los efectos intrínsecos del gen (a, d y –a) que por lo 
tanto no se modifican por la población a la que pertenezca el individuo.

En el modelo recientemente presentado P’ = G’ + E’ = A + D + E’ los 
valores fenotípicos, genotípicos y desvíos ambientales están centrados 
respecto de la media de la población a la que pertenece el individuo.

Veremos en el siguiente capítulo cómo la variabilidad entre los individuos 
de una población da lugar a las variancias genotípica, aditiva y de dominan-
cia, cada una de ellas reflejando la variabilidad o dispersión de los valores 
genotípicos, los valores aditivos y los valores de dominancia entre los indi-
viduos de una población.

3.7. Predicción genómica del valor de mejora de 
un individuo
Meuwissen et al. (2001) propusieron un análisis de regresión de los valores fe-
notípicos en función de los marcadores moleculares presentes en un individuo, 
de acuerdo a la siguiente expresión (tomada de De los Campos et al., 2013):

Yi = f (xi1 + xi2 + xi3 + …xin) + εi  

donde

Yi es la predicción del valor de mejora del i-ésimo individuo esti-
mado a partir de la sumatoria de los efectos de los marcadores 
moleculares, 

(xi1, xi2, xi3, …, xin) son las estimaciones de los efectos de cada uno 
de los n marcadores moleculares del individuo i-ésimo, y

εi es la suma del residual no explicado por el modelo de regresión 
y el error experimental. 

Se asume que el número n de marcadores es suficientemente elevado (se em-
plea una alta densidad de marcadores) y que por lo tanto la fase en la que ocurre 
el ligamiento entre marcadores o entre bloques de marcadores (haplotipos) y 
polimorfismos son consistentes a través de familias (Heffner et al., 2009). 
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Figura 3.9. 
Representación del valor de mejora estimado de un individuo a partir de sus progenitores [a] y del efecto 
de la segregación mendeliana sobre el verdadero valor de mejora [b].

En el modelo estándar o infinitesimal la estimación del valor de mejora de 
una progenie se basa en el pedigrí de cada progenie y la matriz de cova-
riancia entre parientes es la matriz de covariancia esperada (por cuanto no 
tiene en cuenta qué ocurre con la segregación mendeliana). En el mode-
lo de estimación del valor de mejora basado en marcadores moleculares, 
la matriz de covariancia entre parientes no es la matriz esperada, sino la 
realizada debido a que precisamente tiene en cuenta la segregación men-
deliana. Desde este punto de vista, sería factible obtener estimaciones 
del valor de mejora más precisos o cercanos al verdadero valor de mejora 
según el modelo basado en marcadores moleculares que empleando esti-
madores o predictores de medias familiares (Figura 3.9).

El modelo genético que expresa el valor genotípico (G) a partir de los efec-
tos de los marcadores moleculares es el siguiente:

G = Q + R

donde

Q es la matriz de los efectos genéticos correlacionados con los 
marcadores moleculares a causa del desequilibrio de ligamiento y
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R es la matriz de efectos genéticos aditivos que son independientes 
de los marcadores o que se deben a marcadores en desequilibrio 
de ligamiento incompleto (Dekkers, 2007).

Consecuentemente los valores fenotípicos serán:

P = G + E = (Q + R) + E

siendo E la matriz de efectos ambientales aleatorios.

Toda vez que pretendamos estimar el valor aditivo asociado a los mar-
cadores (Q), debemos considerar que existirá un error de predicción (e). 
Definiremos entonces al valor de mejora genómico verdadero de un indivi-
duo como (Dekkers, 2007):

Q = Q* + e

donde Q* es el estimador del valor de mejora genómico (EVMG).

Este resulta de las estimaciones de los efectos de los marcadores alélicos 
provenientes del padre y de la madre de cada individuo que compone la 
población, sumado a través de los p marcadores considerados:

Q* = ∑p [(mg*) + (pg*)] 

siendo

mg* la estimación de los efectos de los marcadores alélicos del 
individuo recibidos de su madre y

pg* la estimación de los efectos de los marcadores alélicos del in-
dividuo recibidos de su padre.

Volviendo al modelo sencillo, P = G + E, al emplear marcadores molecula-
res tendremos que:

P = G + E = (Q + R) + E = Q*+ e + R + E

El verdadero valor de mejora genómico (VVMG) será la sumatoria del EVMG, 
los errores de predicción de los efectos de los marcadores y los efectos no 
considerados por los marcadores moleculares:

VVMG = Q*+ e + R
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Al fitomejorador le interesará conocer en qué medida el estimador del valor 
de mejora genómico (Q*) es un buen estimador del verdadero valor de me-
jora genómico (Q*+ e +R) y por supuesto del verdadero valor de mejora del 
individuo (VVM).

Si hubiera una alta proporción de los efectos genéticos que no pueden ser 
captados por los marcadores, ya sea porque su número es limitado o hay 
falta de desequilibrio de ligamiento entre ellos y cada región del genoma 
que controla el carácter (QTL), R hará una contribución importante al va-
lor genotípico (G). Si además existieran grandes errores de estimación (e) 
asociados a la estimación del valor de mejora genómico, esta se alejará del 
verdadero valor de mejora genómico (VVMG). 

Dada una población podemos estimar la variancia genética explicada por el 
j-ésimo marcador (Vqj) de acuerdo a la siguiente expresión:

Vqj = rj
2 VGj

donde 

VGj es la contribución a la variancia genética total del j-ésimo QTL y 

rj
2 mide el desequilibrio de ligamiento entre el j-ésimo marcador y 

j-ésimo QTL.  

Cuanto mayor sea el desequilibrio de ligamiento (mayor frecuencia de 
ocurrencia simultánea de marcador y de (QTL), mayor será la variancia ge-
nética explicada por el marcador.

Si se dispone de n marcadores, la variancia genética o aditiva total será la 
sumatoria de las contribuciones de los n marcadores individuales (n=1…j), 
de tal modo que:

Vqj = rj
2 VGj

Cuanto mayor sea el desequilibrio de ligamiento, mayor el número de mar-
cadores y mayor la variancia genética aportada individualmente por cada 
marcador, tanto mayor será la proporción de la variancia genética o aditiva 
explicada por los marcadores. 
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3.8. Media poblacional y epistasis
Los efectos genéticos cuando se consideran dos pares de genes, E y F, apli-
cando para cada locus individual el modelo [3.1] y agregando otros posibles 
efectos de interacción entre ambos loci (i) se presentan en la Tabla 3.17. A 
los valores genotípicos por cada locus se les agrega uno o más términos 
correspondientes al efecto de interacción epistática. 

Genotipo
Locus F

F1F1 F1F2 F2F2

Locus E

E1E1 mEF + aE + aF + iaEaF mEF +aE + dF + iaEdF mEF +aE - aF - iaEaF

E1E2 mEF +dE + aF + idEaF mEF +dE + dF + idEdF mEF +dE - aF - idEaF

E2E2 mEF - aE + aF - iaEaF mEF - aE + dF - iaEdF mEF - aE - aF + iaEaF

Tabla 3.17.
Efectos aditivos y de interaciones intralocus e interloci considerando un modelo simple de dos loci y 
dos alelos por locus. 

En una población en EHW, para un carácter controlado por dos loci con dos 
alelos, con interacción epistática entre ellos, la media poblacional puede 
calcularse a partir de la sumatoria de los valores de cada clase genotípica 
ponderados por su frecuencia poblacional (Tabla 3.18).  

Clase 
Genotípica

Frecuencia 
genotípica 

(1)
Valor Genotípico 

(2) (1)   X   (2)

E2E2 F2F2 q2s2 - aE -aF + aEaF q2s2(- aE - aF+ aEaF )

E1E2 F2F2 2pq s2 dE - aF + dEaF 2pq s2 (dE - aF+ dEaF)

E1E1F2F2 p2 s2 aE - aF +aEaF p2 s2 (aE - aF + aEaF)

E2E2 F1F2 q22rs - aE + dF +aEdF q22rs(- aE + dF+ aEdF)

E1E2 F1F2 2pq 2rs dE + dF + dEdF 2pq 2rs (dE + dF + dEdF)

E1E1F1F2 p2 2rs aE + dF + aEdF p2 2rs (aE + dF + aEdF)

E2E2 F1F1 q2r2 - aE + aF + aEaF q2r2 (- aE + aF + aEaF)

E1E2 F1F1 2pq r2 dE + aF + dEaF 2pq r2 (dE + aF + dEaF)

E1E1F1F1 p2 r2 aE + aF + aEaF p2 r2 (aE + aF + aEaF)

Tabla 3.18. 
Contribución de diferentes clases genotípicas para un carácter controlado por dos loci con dos alelos 
por locus considerando un modelo de aditividad, dominancia y epistasis en una población en equilibrio 
de Hardy-Weinberg. Las frecuencias de los alelos favorables para los locus E y F son p y q, respectiva-
mente, y la de los desfavorables q y s, respectivamente. 
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Operando algebraicamente y simplificando la sumatoria de la columna de 
la derecha de la Tabla 3.18, se llega a la siguiente expresión de la media 
poblacional:

M = aE(p - q) + aF(r - s) + 2pqdE + 2rsdF + (1-2pq)(1 - 2rs)aEaF +

+ 2(1- 2sr)pq-dEaF + 2(1- 2pq)rsaEdF + 4pqrsdEdF  [3.32]

Los primeros cuatro términos del miembro de la derecha de la igualdad co-
rresponden a las contribuciones de los efectos aditivos y de los desvíos de 
dominancia, mientras que los últimos cuatro son las contribuciones de los 
desvíos de interacción epistática a la media poblacional (epistasis aditiva x 
aditiva, dominante x aditiva, aditiva x dominante y dominante x dominante).

Por lo tanto la media observada será:

Mo = mE + mF + M = mE + mF + aE(p - q) + aF(r - s) + 2pqdE  +

+ 2rsdF + (1- 2pq)(1- 2rs)aEaF + 2(1 - 2sr)pqdEaF +

+  2(1 - 2pq)rsaEdF + 4pqrsdEdF    [3.33]

Cuando cualquiera de los loci está fijado (frecuencias p=1 o r=1) la 
contribución de la epistasis dominante x dominante y las que involucran 
aditividad y dominancia se hacen cero. En otras palabras, en poblaciones 
de especies autógamas, formadas por individuos homocigotas, en caso 
de existir epistasis, solo podría ser de tipo aditivo x aditivo. Si ambos loci 
tienen frecuencias alélicas intermedias (0,5), la contribución de los com-
ponentes epistáticos que involucran dominancia se hace máxima. Por el 
contrario, la contribución de la epistasis aditiva x aditiva es máxima cuando 
ambos loci están fijados y mínima cuando p = r = 0,5.

Si existe epistasis, la relación entre la media de una población bajo aparea-
miento aleatorio y la misma población con niveles arbitrarios de endogamia 
es la siguiente (Kempthorne, 1957):

FM = M + F[d] + F2[dd] + F3[ddd] + F4[dddd] + … 

siendo

F el coeficiente de endocría, 

[d] la suma de los efectos de dominancia a través de loci,

[dd] la suma de los efectos de epistasis dominante x dominante a 
través de loci,
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[ddd] la suma de los efectos de epistasis dominante x dominante 
x dominante a través de loci,

[dddd] la suma de los efectos de epistasis de dominancia de cuar-
to orden a través de loci.

Consecuentemente, toda vez que exista epistasis involucrando dominan-
cia, la disminución de la media de la población por efecto de la endocría no 
resultará lineal.

3.9. Medias de familias extraídas de poblaciona-
les en EHW
Con mucha frecuencia, sea para su estudio o para su mejoramiento por 
selección, una población genética puede estructurarse en grupos de indi-
viduos emparentados o familias. Podemos calcular las medias familiares 
y luego, a partir del promedio de las medias familiares, obtener la media 
poblacional. Si la estructuración de la población se hace en tipos de fami-
lias no endocriadas, obtendremos el mismo resultado que considerando 
la media de los individuos que componen la población. Ello no se cumple 
cuando estructuramos la población en familias endocriadas. En tal caso 
el promedio de las familias resultará igual a la media de la población si su 
coeficiente de endogamia fuera igual al del tipo de familias endocriadas en 
que estructuramos la población (S1: F=0,5; S2: F=0,75, etc.).

Comprobaremos estas equivalencias, a manera de ejemplo, a partir de tres 
tipos de familias: de medios hermanos (MH), de hermanos completos (HC) 
y de familias que resultan de una generación de autofecundación (S1). 

Para formar las familias de medios hermanos tomaremos individuos y los 
cruzaremos (como progenitor común) con una serie de individuos de la 
misma población. Para el caso de un locus con dos alelos en la Tabla 3.19 
se presenta la manera de obtener la media de cada uno de los tres tipos 
posibles de familias de medios hermanos y la media general de ellas. 
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Padre 
común 
♀

Frec 
(1)

Gameta
♀

Gameta ♂ Valores genotípicos 
dentro de cada 

familia (2)

Frec. x  Medias 
Familiares

q, E2 p, E1 (1)x(2)

Cigotas posibles E2E2 E1E2 E1E1

E2E2 q2 (1)*
E2 q(E2E2) p(E1E2) q(-a) p(d) - q2 (pd-qa)

E1E2 2pq

(1/2)E2 ½ q(E2E2) ½ p(E1E2) ½ q(-a) ½ p(d) -
2pq {½ [a(p–

q) + d]}
(1/2)E1 ½ q(E1E2) ½ p(E1E1) - ½ q(d) ½ p(a)

E1E1 p2 (1)E1 q(E1E2) p(E1E1) - q(d) p(a) p2 (pa-qd)

* Número entre paréntesis indica las frecuencias gaméticas.

Tabla 3.19. 
Media genotípica de familias de medios hermanos en una población bajo equilibrio de Hardy-Weinberg 
para un locus con dos alelos.

La media de familias de medios hermanos será la sumatoria de las medias 
de cada tipo de familias ponderadas por su frecuencia. La sumatoria de la 
columna de la derecha de la Tabla 3.19 será: 

MMH = p2(pa - qd) + 2pq{½[a(p - q) + d]} + q2(pd - qa) =

= a(p - q) + 2pqd

Obsérvese que MMH = M

Las familias de hermanos completos se forman a partir del cruzamiento de 
pares de plantas. Utilizando el mismo razonamiento que para las familias 
de medios hermanos, la media de familias de hermanos completos será la 
sumatoria de los términos de la columna a la derecha de Tabla 3.20.
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Apareamientos posibles Cigotas resultantes y frecuencia Frecuencia x 
medias familiares

E2E2 (q
2)

E2E2(q
2) E2E2 ;q

4 q4(-a)

E1E2(2pq)
E2E2 ; 

(½)2pq3)

E1E2 ; 

(½)2pq3)
pq3(-a + d)

E1E1(p
2) E1E2 ; p

2q2 p2q2 d

E1 E2 (2pq)

E2E2(q
2)

E2E2 ; E1E2 ;

pq3(-a + d)

( ½ )2pq3 ( ½ )2pq3

E1E2(2pq)

E2E2; E1E2; E1E1;

2p2q2 (d)

(¼) 4p2q2 (½)4p2q2 (¼) 4p2q2

E1E1(p
2)

E1E2;
E1E1 ; 

(½)2p3q p3q (a + d)

(½)2p3q

E1E1  (p
2)

E2E2(q
2) E1E2; p

2q2 p2q2 (d)

E1E2(2pq)

E1E2; E1E1;

p3q (a + d)

(½)2p3q (½) 2p3q

E1E1(p
2) E1E1; p

4 p4 a

Tabla 3.20. 
Media genotípica de familias de hermanos completos en una población bajo equilibrio de Hardy-Wein-
berg para un locus con dos alelos.

MHC = q4(-a) + pq3(-a + d) + … p4(a) = a(p - q) + 2pqd

Análogamente a lo ocurrido con las familias de medios hermanos, MHC = M
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Podemos proceder de modo similar para calcular las medias de cada fami-
lia que resulte de una generación de autofecundación de individuos de la 
población y a partir de ellas y sus respectivas frecuencias, calcular la media 
poblacional (Tabla 3.21). 

Gameta 
E2

Gameta
E1

Valores Ge-
notípicos

Frec. x  Medias 
Familiares

Indiv. Frec. Gameta Cigotas posibles E2E2 E1E2 E1E1

E2E2 q2 (1)*
E2 q2

(E2E2) - -a - - -q2 (a)

E1E2 2pq

(1/2)E2 ¼ q2
(E2E2) ¼ pq(E1E2)

-a d a 2pq[¼ (-a)+½ 
(d)+¼(a)] = pq(d)

(1/2)E1 ¼ pq(E1E2) ¼ p2
(E1E1)

E1E1 p2 (1)E1 - p2
(E1E1) - - a p2 (a)

* Número entre paréntesis indica las frecuencias gaméticas.

Tabla 3.21. 
Media genotípica de familias S1 (una generación de autofecundación) en una población bajo equilibrio 
de Hardy-Weinberg para un locus con dos alelos.

En este caso, la media de las familias obtenidas con una generación de autofecun-
dación (MS1) será:

MS1 = p2(a) + 2pq[½(d)] + q2(-a) = a(p - q) + pqd = MF=0,5     [3.34] 

La media de las familias endocriadas igualará a la media poblacional cuando F=0,5, 
el cual es el coeficiente de endogamia correspondiente a las familias S1 [3.16].

Con frecuencia los mejoradores aplican métodos que permiten la obtención de 
líneas casi o completamente homocigotas (F=1), como por ejemplo los de dupli-
cación de haploides, cultivo de anteras, desarrollo de líneas recombinantes, etc. 
Podemos proceder análogamente para calcular las medias de cada familia pro-
ducto de la completa endocría de individuos de la población y a partir de ellas y 
sus respectivas frecuencias, calcular la media poblacional sometida a endocría 
completa (Tabla 3.22). 
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Gameta 
E2

Gameta 
E1

Valores Ge-
notípicos Frec. x  Medias 

Familiares
Indiv. Frec. Gameta Cigotas posibles E2E2 E1E2 E1E1

E2E2 q2 (1)*
E2 q2

(E2E2) - 1(-a) - - -q2 (a)

E1E2 2pq

(1/2)E2 ½ q(E2E2)

½ (-a) - ½ (a) 2pq[ ½ (-a)+½ (a)]= 0

(1/2)E1 ½ p(E1E1)

E1E1 p2 (1)E1 - p2
(E1E1) - - 1(a) p2 (a)

Tabla 3.22. 
Media genotípica de homocigotas (F=1) en una población bajo equilibrio de Hardy-Weinberg para un 
locus con dos alelos.

En este caso, la media de las familias obtenidas por duplicación de haploides será:

MF=1 = p2(a) + q2(-a) = a( p - q)     [3.35]

La media de las familias endocriadas será igual a la media poblacional cuando F=1, 
conforme la expresión [3.20].
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Media de cruzamientos 
y heterosis

CAPÍTULO 4

4.1. Cruzamiento de poblaciones en equilibrio de 
Hardy-Weinberg
Al cruzar entre sí dos poblaciones, A y B, cuyas frecuencias génicas son p, 
q y r, s, respectivamente, las frecuencias cigóticas o genotípicas resultan-
tes del cruzamiento serán las que se presentan en Tabla 4.1. Si se suman 
los productos entre las frecuencias genotípicas y los valores genotípicos 
puede comprobarse que la media del cruzamiento (MF1) es

MF1 = M + a (pr – qs) + d (ps + qr)    [4.1]
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Si reemplazamos en [4.1] a q y s por (1 - p) y (1 - r), respectivamente:

MF1 = m + a (pr – qs) + d (ps + qr) = m + a[pr-(1 - r)(1 - p)] + d[p(1 - r) + r(1 - p)] = 

= m + a[pr-(1 – p - r + rp)] + d[p - pr + r - rp] = m + a[-1 + p + r] + d[p + r - 2rp] =

= m + a[p + r -1] + d[p(1 - 2r)+ r]    [4.2]

Frecuencia  Gaméticas 
de la Población A

Frecuencias Gaméticas 
de la Población B

r s

Frecuencias Genotípicas x
Valores Genotípicos

p pr (a) ps (d)

q qr (d) qs (-a)

Tabla 4.1. 
Frecuencias y valores genotípicos resultantes del cruzamiento entre dos poblaciones en equilibrio de 
Hardy-Weinberg con frecuencias génicas (p, q) y (r, s).

En el caso de que ambas poblaciones progenitoras tuvieran iguales fre-
cuencias génicas (p=r; q=s), la expresión [4.1] es lógicamente equivalente 
a la de M [3.10]. Ello significa que la media del cruzamiento igualará a la 
media de cualquiera de las dos poblaciones progenitoras:

MF1 = m + a(pr – qs) + d(ps + qr) = m + a(p2 – q2) + d(pq + qp) 

= m + a(p - q) + 2dpq  [4.3] 

Al igual que para la media de una población, las expresiones [4.1] y [4.2] 
para la media de la F1 poseen sendos términos, uno que describe la contri-
bución de los individuos homocigotas:

a(pr - qs) en [4.1] y a(p + r -1)     en [4.2] 

y otro de los individuos heterocigotas:

d(ps - qr) en [4.1] y d(p(1 - 2r) + r)     en [4.2]. 

La media del cruzamiento interpoblacional A x B aumentará en la medida 
que se incrementen las frecuencias de los alelos favorables en las pobla-
ciones progenitoras. Sin embargo cuando existe dominancia (d ≠ 0), el 
efecto relativo de incrementar la frecuencia del alelo favorable en una de 
ellas será decreciente cuanto mayor sea la frecuencia del alelo favorable de 
partida en la otra población progenitora (Figura 4.1). 
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Esto significa que la diferencia de frecuencias alélicas entre las pobla-
ciones progenitoras tiene incidencia importante sobre el comportamiento 
del cruzamiento.

Figura 4.2. 
Contribución espera-
ble de los individuos 
homocigotas a la me-
dia del cruzamiento 
interpoblacional A x 
B (asumiendo a=100; 
d=75) para diferentes 
combinaciones de 
frecuencias génicas de 
los alelos favorables 
en la población A (eje 
de las abcisas) y en la 
población B (diferen-
tes rectas).

Figura 4.1. 
Comportamiento espe-
rable del cruzamiento 
interpoblacional A x 
B (asumiendo a=100; 
d=75) para diferentes 
combinaciones de 
frecuencias génicas de 
los alelos favorables 
en la población A (p) 
y en la población B (r) 
(diferentes rectas de 
acuerdo a sus frecuen-
cias génicas para r).
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Figura 4.3. 
Contribución espera-
ble de los individuos 
heterocigotas a la 
media del cruzamiento 
interpoblacional A x 
B (asumiendo a=100; 
d=75) para diferentes 
combinaciones de 
frecuencias génicas de 
los alelos favorables 
en la población A (eje 
de las abcisas) y en la 
población B (diferen-
tes rectas).

En las Figuras 4.2 y 4.3 se representan las contribuciones de los individuos 
homocigotas y heterocigotas a la media de la F1 interpoblacional consideran-
do diferentes frecuencias para el alelo favorable en una de las poblaciones 
progenitoras (en población A: p de 0,0 a 1,0, en intervalos de 0,2); (en pobla-
ción B: r de 0,0 a 1,0, en intervalos de 0,2), asumiendo que a=100 y d=75.

Se observa que un incremento de la frecuencia de alelos favorables en 
cualquiera de las poblaciones se corresponde con un mejoramiento del 
comportamiento del cruzamiento F1. La contribución máxima de los indivi-
duos homocigotas a la media de la F1 ocurrirá cuando ambas poblaciones 
hayan fijado el alelo favorable y la menor cuando este alelo esté ausente 
(perdido) en ambas poblaciones.

La contribución absoluta del conjunto de individuos homocigotas a la me-
dia del cruzamiento interpoblacional será mayor cuanto mayores sean las 
frecuencias de los alelos favorables en una o ambas poblaciones. Los efec-
tos de los incrementos de la frecuencia alélica en una población sobre la 
media del cruzamiento se suman al efecto causado por los cambios de 
frecuencia génica en la otra población.

A mayores diferencias de frecuencias génicas entre las dos poblaciones 
progenitoras corresponderán mayores contribuciones de los individuos he-
terocigotas a la media de la F1 interpoblacional (Figura 4.3). El aporte de 
los genotipos heterocigotas a la media del cruzamiento va modificándose 
conforme aumenta o disminuye la diferencia de frecuencias génicas para 
el alelo favorable entre las dos poblaciones progenitoras. Cuando las fre-



105                                                                                                                 

cuencias génicas en ambas poblaciones son iguales a 0,5, la contribución 
absoluta de los heterocigotas a la media del cruzamiento interpoblacional 
alcanza un punto de intersección. Si la frecuencia génica en una de las po-
blaciones es mayor a 0,5, la contribución absoluta de los heterocigotas a la 
media del cruzamiento será linealmente decreciente conforme aumente la 
frecuencia del alelo favorable en la otra población.

La contribución de los heterocigotas a la media del cruzamiento inter-
poblacional aumenta conforme la diferencia de frecuencia de los alelos 
favorables entre las dos poblaciones se hace cada vez más mayor (Figura 
4.3.), pero el valor genotípico de la media del cruzamiento para una determi-
nada diferencia de frecuencias para el alelo favorable entre las poblaciones 
progenitoras depende también de la contribución de los homocigotas, la 
que será mayor cuanto más cercana a 1,0 sean las frecuencias de los ale-
los favorables en las poblaciones. Nótese que en la Figura 4.1 para una 
diferencia (p-r)=0, la media esperada del cruzamiento F1 será mayor cuan-
do p=r=1 que cuando p=r=0,20. 

4.2. Heterosis en cruzamientos interpoblacionales
Shull (1909, 1910) propuso el método de desarrollo de líneas puras y cru-
zamientos, cuya aplicación posterior permitió el desarrollo de la industria 
de semilla híbrida que tuvo profundos efectos en el mejoramiento de la 
productividad de cultivos de grano, especialmente maíz, sorgo, girasol, y 
especies hortícolas como por ejemplo tomate y cebolla. Años más tarde, 
Shull (1952) acuñó el término heterosis y su definición hace referencia al 
aumento en la expresión de ciertas características que se observan en los 
híbridos resultantes del cruzamiento, especialmente cuando los progenito-
res son endocriados. Falconer y Mackay (2001) definen heterosis respecto 
al promedio de los progenitores como la diferencia fenotípica de compor-
tamiento del cruzamiento respecto a ese promedio y heterosis respecto 
al mejor progenitor como la diferencia fenotípica del híbrido respecto al 
comportamiento del mejor de los progenitores. La existencia de heterosis 
en algunas especies explica la conveniencia de organizar en grupos al ger-
moplasma de un programa de mejoramiento genético (Sprague, 1984).

La heterosis se ha intentado explicar mediante al menos dos modelos ba-
sados en la acción génica dominante, denominados modelo de dominancia 
y modelo de sobredominancia (Sedcole, 1981). En el primer caso, la en-
docría provoca la exposición de alelos recesivos en estado homocigota 
que serían deletéreos para el carácter y que previamente a la endogamia 
estaban enmascarados en la condición heterocigota. En el segundo caso, 
el heterocigota tendría un valor genotípico superior a cualquiera de los pro-
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genitores homocigotas, inherente a la propia condición heterocigota. La 
epistasis puede proveer un modelo adicional o complementario para expli-
car la manifestación de la heterosis. La endocría en presencia de epistasis 
puede modificar los efectos promedios de los alelos de un individuo. Por tal 
motivo, el efecto de un alelo en una línea puede ser diferente en otra o en 
sus cruzamientos, por expresarse en un fondo genético diferente.

Sprague y Miller (1950) y Russell y Eberhart (1975) postularon que la selección 
intrapoblacional por habilidad combinatoria general (sección 4.7) resultaría 
la más eficiente si la heterosis en maíz dependiera de la importancia de los 
efectos de dominancia y la selección por habilidad combinatoria específica 
sería más conveniente si la heterosis dependiera mayormente de los efectos 
de sobredominancia y epistasis. Las frecuencias génicas en el límite de se-
lección serán diferentes en función de la importancia de esos tipos de acción 
génica (p = 1 y p = 1- q), donde q es la frecuencia génica en la línea en-
docriada probadora). Estos autores concluyeron que la heterosis respondía 
fundamentalmente a efectos de aditividad y de dominancia en el rango de 
parcial a completa. Varios experimentos donde se evaluaron las respuestas 
directas e indirectas a la selección recurrente interpoblacional entre las po-
blaciones de maíz BS10 y BS11 (Eyhérabide y Hallauer, 1991a) y entre BSSS 
y BSCB1 (Keeratinijakal y Lamkey, 1993) demostraron que los incrementos 
en la heterosis exhibida por los cruzamientos interpoblacionales luego de 
varios ciclos de selección (8 y 11, respectivamente) respondían a que los cru-
zamientos eran cada vez más heterocigotas por la selección de diferentes 
alelos en cada población. Este tema será retomado en el Capítulo 9.

Puede suceder que la media del cruzamiento entre dos poblaciones (P1 y 
P2) sea superior a la de las poblaciones progenitoras. En tal situación, el 
comportamiento promedio del híbrido interpoblacional puede ser tal que: 

MF1 > ½ (MP1 + MP2),

o bien que

MF1 > MP1 o MF1 > MP2, indicando en el término de la derecha de la 
desigualdad a la población progenitora con mayor media.

4.2.1. Heterosis respecto al promedio de los progenitores
En el primer caso señalado más arriba, la heterosis (H) respecto del prome-
dio de los progenitores será:

H = MF1 – (½) (MP1 + MP2)     [4.4]

La media de los dos progenitores es
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MP = (½) [a(p - q) + 2dpq + a(r - s)+2drs] = (½) [a(p – q + r - s) + d(pq + rs)]

Por lo tanto la heterosis será:

H = [a(pr - qs) + d(ps + qr)] – (½) [a(p – q + r - s) – d(pq + rs)]     [4.5]

Operando algebraicamente se llega a la expresión final:

H = (p - r)2 d = (q - s)2 d = dy2     [4.6]

donde

y2 = (p - r)2 = (q - s)2

Obsérvese que la heterosis será mayor cuanto mayor sea la diferencia de 
frecuencias génicas entre las poblaciones progenitoras para el alelo favo-
rable (o para el desfavorable) y cuanto mayor sea el desvío por dominancia. 
En caso de que p=r y d=0, o una cualquiera de las dos condiciones, la he-
terosis será igual a cero. Asumiendo que no existe sobredominancia y que 
la diferencia de frecuencias génicas es diferente de cero, la heterosis será 
máxima si la dominancia es completa, es decir, que d=a.

Cuando consideramos más de un locus controlando el carácter, la hete-
rosis será el resultado de la sumatoria de las contribuciones parciales de 
la heterosis en cada locus. En caso de existir dominancia bidireccional (la 
condición heterocigota aporta positivamente al carácter en algunos loci y en 
forma negativa en otros) es posible que se presente una compensación en-
tre grupos de loci al estado heterocigota que contribuyen favorablemente al 
carácter con otros loci que lo hacen en forma negativa. Ello puede resultar 
en la existencia de niveles de heterosis no detectables experimentalmente, 
lo cual no puede tomarse como evidencia de la ausencia de divergencia de 
frecuencias génicas entre los progenitores. 

Generalmente la heterosis se expresa en términos de porcentaje de supe-
rioridad de la F1 respecto del promedio de los progenitores:

H = 100[MF1 – (½)(MP1 + MP2)] / (½)(MP1 + MP2)     [4.7]

4.2.2. Heterosis respecto al mejor de los progenitores
La heterosis (H) respecto del mejor de los progenitores será:

H = MF1 – MP1     [4.8]

donde el subíndice P1 se refiere al progenitor con la mayor media para el 
carácter de interés.
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La heterosis respecto al mejor progenitor también puede expresarse en tér-
minos relativos como porcentaje del comportamiento del mejor progenitor:

H = 100 [(MF1 – MP1) / MP1]     [4.9]

La media del mejor progenitor es:

MP1 = a(p - q) + 2dpq

Por lo tanto la heterosis será:

H = a [pr – qs] + d [ps + qr] – a(p-q) - 2dpq

Souza y Zinsly, 1985, citados por Miranda Filho (1999), demostraron que la 
heterosis respecto del mejor padre es:

MPH = ∑ (pi – ri)α,

siendo
pi y ri las frecuencias génicas en el mejor y peor progenitor para el 
locus i-ésimo y
α el efecto promedio de sustitución del gen. 

4.3. Heterosis panmíctica y heterosis de línea base
Lamkey y Edwards (1999) denominan heterosis panmíctica respecto del 
promedio de los progenitores y heterosis en la F2 del cruzamiento entre dos 
poblaciones a las siguientes expresiones, respectivamente:

PHMP = 4∆2d
y 

HF2 = 2∆2d, 

donde 
∆ = δ1 = -δ2 = (pi – pi’)/2 y 
pi y pi´ son las frecuencias génicas promedio de las dos poblacio-
nes para el alelo i-ésimo.

Es decir que:
PHMP = (pi – pi’)2 d

y 

HF2 = (pi – pi’)2 d/2 



109                                                                                                                 

De estas expresiones se concluye que la heterosis se reducirá a la mitad en 
la F2 respecto de la F1, que la heterosis en la F1 será mayor cuanto mayor 
sea la diferencia de frecuencias génicas entre las poblaciones progenitoras, 
que la heterosis depende de la dominancia y que se modificará dependien-
do de cuáles sean las características genéticas de los progenitores.

La diferencia de comportamiento de dos poblaciones parentales sin endo-
cría  (con frecuencias génicas p1 y p2) y las mismas dos poblaciones, pero 
endocriadas hasta homocigosis completa es lo que se denomina heterosis 
de línea base (LBH) y corresponde al aumento de la expresión fenotípica 
que se restaura en su cruzamiento interpoblacional. La heterosis respecto 
del promedio de los padres endocriados es la diferencia de comportamien-
to del híbrido respecto del comportamiento de las poblaciones parentales 
cuando han sido completamente endocriadas (IHMP). Por lo tanto

IHMP = 2p1p2 d + 2∆2 d
LBH = 2p1p2 d - 2∆2 d 
IHMP = LBH + PHMP

La heterosis de línea base es la depresión por endocría promedio de las dos 
poblaciones progenitoras.

La heterosis panmíctica respecto al progenitor medio resulta de la acción 
génica de dominancia y de efectos de epistasis aditiva x aditiva entre loci 
independientes para los cuales los padres son divergentes. Sin embargo el 
comportamiento del cruzamiento F1 depende de la dominancia y de efectos 
de epistasis dominante x dominante para loci independientes y para los 
cuales los padres son divergentes.

Para que la heterosis panmíctica respecto del promedio de los padres sea 
mayor que la heterosis de línea base es importante que ambos progenito-
res tengan frecuencias génicas en extremos opuestos uno de otro.

La Figura 4.4 ilustra claramente cuánto depende la heterosis de la diferen-
cia de frecuencias génicas entre los progenitores, considerando un valor 
arbitrario de d =75 y diferentes combinaciones de frecuencias génicas en 
una y otra población. La heterosis será máxima cuando un alelo favorable 
está fijado en una de las poblaciones y en la otra está perdido y será mínima 
cuando la frecuencia del alelo favorable es 0,5 en ambas poblaciones.
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Figura 4.4. 
Heterosis respecto al 
padre medio (asumien-
do a=100; d=75) espe-
rable en el cruzamien-
to interpoblacional 
A x B para diferentes 
combinaciones de 
frecuencias génicas 
de los alelos favora-
bles en la población 
A (eje de las abcisas) 
y en la población B 
(diferentes curvas).

Hasta el momento hemos sostenido como condiciones necesarias para la 
heterosis que exista dominancia y divergencia genética entre los progenito-
res. Esto es cierto en el caso de dos alelos por locus, sin embargo estos dos 
factores no son razón suficiente cuando admitimos alelos múltiples por lo-
cus. Cress, citado por Lamkey (1999) presentó el modelo correspondiente. 

Si el cruzamiento F1 entre dos poblaciones se reproduce de manera aleato-
ria, puede comprobarse que la población F2 se encontrará en equilibrio de 
Hardy-Weinberg (EHW) (si se trata de un locus). Las frecuencias génicas 
en la F2 serán el promedio de las frecuencias de ambas poblaciones: (p + 
r)/2 y (q + s)/2. Reemplazando en [3.16], la media de la F2 resultará ser:

MF2 = a[(p + r)/2 – (q + s)/2] + 2d[(p + r)/2)(q + s)/2] =
         = a[(½)(p + r – q – s)] + 2d[(¼)(p + r)(q + s)]=
         = (½)a[2p + 2r -2] + (½)d(p + r)(q + s)=
         = a(p + r -1) + (½)d(p + r)(q + s) = a(p + r - 1) + 
  + (½)d {(p + r)[(1 - p)+ (1 - r)]} =
         = a(p + r - 1) + (½)d {(p + r){(1 - p + 1 - r)} =
         = a(p + r - 1) + (½)d {(p + r){(2 - p - r)} 
MP = (½)[a(p - q) + 2dpq + a(r - s) + 2drs]

      = (½)a[p - q + r – s] + 2d[pq + rs] = (½)a[2p -2 + 2r] + d[pq + rs] =
      = a [p + r -1] + d[pq + rs] = a[p + r -1] + d[p(1 - p) + r(1 - r)]=
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      = a[p + r -1] + d[p(1 - p) + r(1 - r)]
MF2 – MP = {a(p + r - 1) + (½)d[(p + r)(2 - p - r)]} – {a[p + r -1] +

+ d[(p(1 - p) + r(1 - r)]}=
 = (½)d[(p + r)(2 - p - r)] – d[p(1 - p) + r(1 - r)]}
 = d[ (½)(2p – p2 – pr + 2r – rp – r2)] – d[p – p2 + r – r2]
 = d[ p – ½ p2 – ½ pr + r – ½ pr – ½ r2 – p + p2 – r + r2]=
 = d [½ (p2 + r2) – pr] 

Tengamos en cuenta que (p - r)2 = (p - r)(p - r) = p2 + r2 - 2pr, por lo tanto:

(½) p2 + (½) r2 - pr = (½)(p - r)2 

En consecuencia: 

MF2 – MP = (½)d(p - r)2

Por lo tanto:

F2H = ½ F1H,

donde

F2H es la heterosis respecto del progenitor medio en la filial F2 y

F1H es la heterosis respecto del progenitor medio en la filial F1.

En tanto no se modifiquen las condiciones para el EHW, la heterosis se 
mantendrá estable en las posteriores generaciones y su magnitud será del 
50 % respecto a la verificada en la generación F1 e idéntica a la de la F2.

Los fitomejoradores buscan maximizar la heterosis. Recordando que:

MF1 = a(p + r - 1) +d[p + r - 2pr], 

MP1 = a(2p - 1) + 2dp(1 - p), 

MP2 = a(2r - 1)  + 2dr(1 - r) 

Asumamos para simplificar que a = d = 1 (Wricke y Weber, 1986):

MF1 = a(p + r - 1) + d[p(1 - 2r) + r] = 1 - 2qs,  [4.10]

MP1 = a(2p - 1) + d2p(1 - p) = 1 - 2q2,   [4.11]

MP2 = a(2r - 1) + d2r(1 - r) = 1 - 2s2,   [4.12]
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Toda vez que q ≠ s la expresión [4.10] será siempre menor que las corres-
pondientes a alguna de las medias de las poblaciones progenitoras y por 
lo tanto la heterosis respecto a la mejor población progenitora resultará 
negativa (Tabla 4.2).  

Frecuencias 
génicas 

en P1 (q) y P2 (s)

Media de F1 Media de P1 Media de P2 Promedio de 
los padres HPM HP+

1 – 2qs 1-2q2 1-2s2

q=s=0,1 0,98 0,98 0,98 0,98 0 0

q=s=0,5 0,50 0,50 0,50 0,50 0 0

q=s=0,9 -0,62 -0,62 -0,62 -0,62 0 0

q=0,2; s=0,5 0,80 0,92 0,50 0,71 0,09 -0,12

q=0,5; s=0,2 0,80 0,50 0,92 0,71 0,09 -0,12

q=0,8; s=0,7 -0,12 -0,28 0,02 -0,13 0,01 -0,14

Tabla 4.2.
Ejemplo de heterosis respecto del promedio de los padres (HPM) y heterosis respecto al mejor padre HP+ 
para distintas combinaciones de frecuencias del alelo favorable en los progenitores de un cruzamiento 
interpoblacional.

Cuando consideramos varios loci, en ausencia o presencia de sobredomi-
nancia, la heterosis medida sobre el mejor progenitor puede ser positiva, 
aun sin tener en cuenta la eventual contribución de la epistasis (Tabla 4.2).

4.4. Heterosis y epistasis
Una tercera hipótesis para explicar el fenómeno de heterosis es la epistasis 
estadística (Goodnight, 1999). Aun cuando la contribución de la interacción 
entre determinados loci fuera importante para la endocría y heterosis, no es 
posible predecir esta última a partir de las características individuales de 
los progenitores. El fondo genético es el marco donde tales contribuciones 
se modifican y entonces puede suceder que loci que se comportan como 
neutros para la heterosis en un determinado fondo genético, pueden ser 
importantes en otros, y viceversa. Cuando existe epistasis estadística, la 
modificación del fondo genético (frecuencias génicas en otros loci) implica 
que los efectos medios de los genes también se modifican. 

La detección de heterosis no es condición suficiente para implicar la existen-
cia de dominancia para un carácter, sino que también es importante analizar si 
se verifica o no depresión por endocría. En especie autógamas, en las cuales 
no hay depresión por endocría, la existencia de heterosis respecto al prome-
dio de los padres podría atribuirse a efectos de epistasis aditiva x aditiva.
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4.5. Modelo de Gardner y Eberhart sobre cruza-
mientos interpoblacionales
Las medias de dos poblaciones (Pi, Pj) y su cruzamiento (Cixj) pueden expre-
sarse de acuerdo a los modelos ya presentados como la suma de la media 
general (µ) y los componentes aditivo (A) y de dominancia (D) de cada ge-
notipo. En el caso de las poblaciones progenitoras:

Pi = µ + Ai + Di

Pj = µ + Aj + Di

Las medias de las mismas poblaciones luego de una generación de autofecun-
dación y de su cruzamiento interpoblacional serán (Gardner y Eberhart, 1966):

IPi = µ + Ai + (½)Di

IPj = µ + Aj + (½)Dj

Cixj = µ + (½)(Ai + Aj) + (½)(Di + Dj) + hij

ICixj = µ + (½)(Ai + Aj) + (¼)(Di + Dj) + (½)hij

RCixj = µ + (½)(Ai + Aj) + (½)(Di + Dj) + (½)hij,

donde:
ICixj y RCixj son las medias del cruzamiento interpoblacional luego 
de autofecundar la F1 (Cixj) y de permitir su apareamiento aleatorio, 
respectivamente,

hij corresponde a la heterosis producto de las diferencias de fre-
cuencias génicas entre Pi y Pj en loci que presentan dominancia.  

A mayor diferencia de frecuencias génicas para loci dominantes, mayor será 
la contribución de la heterosis a la media del cruzamiento interpoblacional.

Cuando se realizan cruzamientos entre un grupo de más de dos pobla-
ciones (variedades), hay suficientes grados de libertad para particionar el 
parámetro de heterosis hij en cuatro componentes:

hij = Ph + hi + hj + sij,     [4.13]

donde:
Ph es la heterosis promedio aportada por el grupo de variedades 
evaluadas,
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hi y hj son, respectivamente, las heterosis varietales de la i-ésima y 
j-ésima población progenitora, que corresponden a la heterosis que 
presentan en promedio los cruzamientos de cada una de estas po-
blaciones. Se estima como desvío respecto de la heterosis promedio,

sij es el efecto de heterosis específica del cruzamiento entre la i-
ésima y j-ésima población progenitora.

En el capítulo referido a diseños genéticos ampliaremos estos conceptos.

4.6. Medias de cruzamientos de prueba o test 
crosses
La media de un cruzamiento interpoblacional también puede expresarse 
en términos de los conceptos de efectos promedio y de sustitución de un 
gen, pero en cruzamientos de prueba. Suponiendo que partimos de una po-
blación (P1) con frecuencias génicas p y q, que se cruza con una población 
probadora (P2) con frecuencia génicas r y s, podríamos definir la media de 
los individuos generados a partir de una gameta favorable de la población 
(P1) y otra tomada al azar proveniente de la población (P2) y de manera 
análoga, la media de los individuos generados a partir de una gameta des-
favorable de (P1) y una gameta tomada al azar proveniente de la población 
(P2), como se indica en la Tabla 4.3. En esta se representa el caso general 
de cruzamientos de prueba, con valores arbitrarios para p, q, r y s. 

Gametas de 
(P1) y 

su frecuencia

Frecuencia de gametas 
de P2

Media Efectos Promedios = 
M+ o M- – MF1

r+ s-

Frecuencias genotípicas 
en la F1 x 

(Valor Genotípico)

p, 1 r (a) s (d) M+ = ar + ds Tα+=q[a+d(s-r)]= q[a+d(1-2r)]

q, 1 r (d) s (-a) M- = -as + dr Tα-
 =-p[a+d(s-r)]= -p[a+d(1-2r)]

Media F1 MF1 = a (pr – qs) + d (ps + qr)  

Efecto de sustitución en cruzamientos de prueba Tα =Tα+ - Tα-
  = a + d(s-r)= a+d(1-2r)

Tabla 4.3. 
Efectos promedios de un gen y efecto promedio de sustitución en cruzamientos de prueba de individuos 
de una población en equilibrio de Hardy-Weinberg contra un probador con frecuencias génicas r (para el 
alelo favorable) y s (para el alelo desfavorable) aplicado al caso de un locus con dos alelos.
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El valor genotípico de un individuo perteneciente al cruzamiento de la pobla-
ción (P1) por otra población probadora (P2) puede expresarse en términos 
de aquellos efectos promedios de sus alelos y el residual debido a domi-
nancia (Bernardo, 2010):

P1xP2Gi,j = MP1xP2 + αP1
i + αP2

j  + δP1P2
ij,     [4.14]

Los términos segundo y tercero del miembro de la derecha son los efectos 
promedio del alelo i de P1 en cruzamiento de prueba con la P2 y el efecto 
promedio del alelo j de la P2 en cruzamiento de prueba con la P1, respecti-
vamente. El último término es el residual debido a dominancia (asumiendo 
ausencia de epistasis).

Veremos que los efectos promedio y el de sustitución de un gen en cruza-
mientos de prueba no dependen de las frecuencias génicas de la población 
que se evalúa, sino de las frecuencias génicas del probador o tester, a las 
que designaremos como r y s.

En el caso de utilizar un probador híbrido simple, las frecuencias génicas 
en este pueden ser 0, 1, o 0,5. Los dos primeros casos corresponden a los 
loci en los que ambas líneas progenitoras del probador son homocigotas y 
homogéneas, y el tercer caso corresponde a los loci polimórficos entre las 
líneas progenitoras del híbrido probador. Suponiendo que hay dos alelos 
por locus, los dos primeros casos equivalen a utilizar una línea homocigota 
como probadora, sea para el alelo favorable o para el alelo desfavorable.

Cuando el probador es heterocigota para el locus de interés (Tabla 4.4), los 
efectos promedio de los genes en un cruzamiento de prueba dependen de 
las frecuencias génicas en el material probado y el efecto de sustitución del 
gen en cruzamiento de prueba es igual al promedio de los dos homocigotas. 

Gametas de (P1) y 
su frecuencia (p,q)

Gametas de (P2) 
y su frecuencia

Media Efectos Promedios = 
M+ o M-  – MF1

r+ = 0,5 s- = 0,5

Frecuencias genotípicas en 
la F1 x (Valor Genotípico)

p, 1 ra = ½ (a) sd = ½ d M+ = ½ (a + d) Tα+= aq

q, 1 rd = ½ (d) s(-a) = ½ (-a) M- = ½ (-a + d) Tα-=-ap

Media de la F1 MF1 = ½ a (p - q) + ½ d = ½ [a(p-q) + d]

Población x 
Híbridos Simple

Efecto de sustitución  
en cruzamientos de prueba

Tα = Tα+ - Tα-
  = a

Tabla 4.4. 
Efectos promedios de un gen y efecto promedio de sustitución en cruzamientos de prueba de indivi-
duos de una población en equilibrio de Hardy-Weinberg contra un probador con frecuencias génicas 
r=s=0,5 (híbrido simple entre dos líneas endocriadas) para un locus con dos alelos.
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En el caso de una línea probadora homocigota para el alelo favorable o el 
desfavorable los efectos medios y los de sustitución del gen se presentan 
en Tabla 4.5. Si se utiliza a la propia población como probadora, los efec-
tos medios y de sustitución son los que se presentan en la Tabla 4.6. Si se 
emplea como probadora a la propia población, el efecto de sustitución de 
un gen en cruzamiento de prueba es igual al efecto medio de sustitución 
del gen en la población de referencia y los efectos medios de cada alelo en 
cruzamientos de prueba son iguales a los efectos medios de los alelos en 
la población de referencia.

Gametas de P1 y 
su frecuencia

Gametas de P2 
y su frecuencia

Media Efectos Promedios =
Media – MF1

r+ (1)

Frecuencias genotípicas en 
la F1 x (Valor Genotípico)

1 (a) M+ = a Tα+= q (a + d)

-1 (d) M- = d Tα-
 =  -p ( a - d)

Media de la F1 MF1 = ap + dq

Población por 
línea homocigota 

desfavorable

Efecto de sustitución de un gen 
en cruzamiento de prueba

Tα = Tα+ - Tα-
 = a - d

Gametas de P1 y 
su frecuencia

Gametas de P2 
y su frecuencia

Media Efectos Promedios =
Media – MF1

s- (1)

Frecuencias genotípicas en 
la F1 x (Valor Genotípico)

1 (d) M+ = d Tα+=aq + dq = q (d + a)

-1 (-a) M- = -a Tα-
 = ap –dp = -p ( a + d)

Media de la F1 MF1 = -aq + dp

Población por 
línea homocigota 

desfavorable

Efecto de sustitución de un gen 
en cruzamiento de prueba

Tα = Tα+ - Tα-
 = a + d

Tabla 4.5. 
Efectos promedios de un gen y efecto promedio de sustitución en cruzamientos de prueba de indivi-
duos de una población en equilibrio de Hardy-Weinberg contra dos probadores con frecuencias génicas 
r=1 y s=1 (líneas homocigotas) para un locus con dos alelos.
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Gametas de P1 y 
su frecuencia

Gametas de P2
y su frecuencia

Media Efectos Promedios =
 M+ o M- – MF1

p+ q-

Frecuencias genotípicas en 
la F1 x (Valor Genotípico)

p, 1 p (a) q (d) M+ = ap + dq Tα+=q[a+d(q-p)]

q, 1 p (d) q (-a) M- = -aq  + dp Tα-=-p[a+d(q-p)]

Media de la F1 MF1 = a (p – q) + 2d(pq)

Efecto de sustitución de un gen en cruzamientos de prueba
Tα = Tα+ - Tα-

  =
a + d (q-p) = α

Tabla 4.6. 
Efectos promedios de un gen y efecto promedio de sustitución en cruzamientos de prueba de indivi-
duos de una población en equilibrio de Hardy-Weinberg utilizando a la misma población como proba-
dora para un locus con dos alelos.

Resulta claro que las características del probador utilizado en términos de 
sus frecuencias génicas modifican los efectos medios de los alelos en cru-
zamientos de prueba y consecuentemente también los efectos medios de 
sustitución del gen. Las diferentes alternativas se presentan en la Tabla 4.7.

Probador

Efectos Propia 
población

Población no 
relacionada Híbrido simple

Línea 
homocigota 
para alelo 
favorable

Línea 
homocigota 
para alelo 

desfavorable

Tα+ α+
 = q α = 

q[a+d(q-p)]
Tα+= q α = 

q[a+d(s-r)]
Tα+= q α = qa Tα+

 = q α = q(a-d) Tα+= q α = q(a+d)

Tα- α-= -p α=
-p [a+d(q-p)]

Tα-= -p α=
-p [a+d(s-r)]

Tα-= -pα =-pa Tα-= -pα=-p(a-d) Tα-= -pα=-p(a+d)

Tα
α = α+ - α-

 =
[a + d (q-p)]=
[a +d(1-2p)]

Tα = α+ - α-
 =

[a + d (s-r)]=
[a + d(1-2r)]

Tα= α+ - α-
 =a Tα= α+ - α-

 =a-d Tα= α+ - α-
 =a+d

Tabla 4.7. 
Efectos medios de un gen y efecto promedio de sustitución de un gen de una población en equilibrio 
de Hardy-Weinberg utilizando diferentes probadores.

4.7. Habilidad combinatoria
Sprague y Tatum (1942) acuñaron el término habilidad (aptitud) combinato-
ria (combining ability) para describir al comportamiento de los cruzamientos 
entre líneas endocriadas de maíz. El término habilidad o aptitud combinatoria 
general (ACGi) hace referencia al desvío entre la media de los cruzamientos 
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de la línea i-ésima con un número variable de otras líneas, y la media general 
a través de todos los cruzamientos. La habilidad o aptitud combinatoria es-
pecífica (ACEij) se calcula como el desvío entre la media de un cruzamiento 
entre las líneas i y j y la suma de la media general y las habilidades com-
binatorias generales de ambas líneas progenitoras del cruzamiento. Estas 
definiciones pueden expresarse mediante el modelo que sigue:

MF1(ixj) = µ + ACG(i) + ACG(j) + ACE(ixj)     [4.15] ,

donde

µ es la media general de los cruzamientos entre un grupo de n líneas,

MF1(ixj) es la media observada para el cruzamiento o híbrido F1 en-
tre las líneas i y j,

ACG(i) es la habilidad o aptitud combinatoria general de la línea 
progenitora i,

ACG(j) es la habilidad o aptitud combinatoria general de la línea 
progenitora j,

ACE(ixj) es la habilidad o aptitud combinatoria específica del cruza-
miento i x j.

En un sentido amplio y sin tener en cuenta la descomposición en efectos 
de habilidad combinatoria general y específica, Hallauer y Miranda Filho 
(1988) describen la habilidad combinatoria de un grupo de genotipos perte-
necientes a una población en equilibrio de Hardy-Weinberg, en cruzamiento 
con otra población probadora (Tabla 4.8).

Genotipo Frec.
Frec. 
 alelo 

favorable

Media de 
cruzamiento

de prueba

Habilidad 
combina-

toria

Habilidad combinatoria según
frecuencias génicas del probador

r=0 r= ½ r=1

L2L2 q2 0 T22 T22 –T.. -p(a+d) -pa -p(a-d)

L1L2 2pq ½ T12 T12 – T.. (½-p)(a+d) (½ -p)(a) ( ½ -p)(a-d)

L1L1 p2 1 T11 T11 – T.. (1-p)(a+d) (1-p)(a ) (1-p)(a –d)

Media P T.. T..

Tabla 4.8. 
Habilidad combinatoria general de individuos extraídos de una población en equilibrio de Hardy-Wein-
berg respecto de probadores con diferentes frecuencias génicas.
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Previamente definimos como efecto de sustitución de un gen en cruzamien-
tos de prueba (utilizando como probadora a otra población) a la expresión:

αT = a + d(s - r) = a + d[(1 – r - r)] = [a + d(1 - 2r)]

En consecuencia la habilidad combinatoria general es el producto del efecto de 
sustitución de un gen en cruzamientos de prueba multiplicado por las diferen-
cias entre las frecuencias génicas para el alelo favorable (pij – p) en el genotipo 
evaluado (pij) y para el promedio de la población evaluada (p) (Tabla 4.8).

La habilidad combinatoria (C) para cada genotipo de la población será:

Cij = Tij – T.. = (pij – p) [a + (1 - 2r)d]
C22 = T22 – T.. = (0 - p)[a + (1 - 2r)d] = -p[a+(1 - 2r)d]

C12 = T12 – T..= (0,5- p)[a+(1 - 2r)d]
C11 = T11 – T.. = (1 - p)[a + (1 - 2r)d]

Obsérvese que las casillas destacadas en negrita en las Tablas 4.7 y 4.8 se 
corresponden entre sí, solo que se presentan transpuestas.

Del análisis de la Tabla 4.8 y los comentarios anteriores, se concluye que en 
el caso de que r = 1 en el probador (el alelo favorable está fijado) y la do-
minancia sea completa (a = d), la habilidad combinatoria será igual a cero 
en todos los cruzamientos de prueba y el probador no puede, consecuente-
mente, discriminar entre los genotipos. Volveremos sobre esta cuestión en 
el capítulo de variancias.

La F1 del cruzamiento interpoblacional no se encuentra en equilibrio de Har-
dy-Weinberg y las medias se modificarán ya sea por autofecundación como 
por apareamiento aleatorio. En cualquier caso, en la medida que exista do-
minancia unidireccional o bidireccional neta que favorezca la expresión del 
carácter, la media poblacional resultante será menor que MF1 por efecto de 
la depresión por endocría. Luego de una generación de apareamiento alea-
torio se alcanzará el equilibrio de Hardy-Weinberg, donde las frecuencias 
genotípicas pueden deducirse fácilmente a partir de las nuevas frecuencias 
génicas p’= (½)(p + r) y q’ = (½)(q + s). En el caso de la formación de 
compuestos o poblaciones complejas a partir de n poblaciones parentales, 
las frecuencias génicas para los alelos favorables y desfavorables serán (si 
las contribuciones de las poblaciones son equivalentes):

p’ = (1/n)(p1 + p2 + p3 +…+ pn) y q’ = 1 – p’,     [4.16]

donde pi son las frecuencias del alelo favorable en cada una de las pobla-
ciones parentales.
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4.7.1. Modelo de cruzamientos de prueba de Melchinger
Melchinger (1988) presentó dos modelos que describen el comportamien-
to medio de una generación de cruzamientos de prueba de una población 
de cría resultante del híbrido entre dos líneas pertenecientes a un mismo 
grupo heterótico (I1 x I2), empleando una línea probadora perteneciente a 
un grupo heterótico opuesto (TI). Se trata de un análisis de medias de los 
cruzamientos de prueba versus TI de las generaciones F1, F2 y sendas re-
trocruzas a una y otra de las líneas progenitoras de la población de cría, es 
decir, RCI1 y RCI2. Adicionalmente se avanzan generaciones desde la F2 
hasta Fn mediante autofecundaciones y por apareamiento aleatorio. Am-
bos modelos difieren entre sí en los supuestos sobre ligamiento y epistasis. 
El modelo I asume presencia de ligamiento y ausencia de epistasis y el mo-
delo II considera ausencia de ligamiento y presencia de epistasis.

En el modelo I de Melchinger:

Y = TM + x(Td), 

donde

Y es la media del cruzamiento de prueba de una generación,
TM es la media del cruzamiento de prueba de TI por la población F2 
derivada del cruzamiento entre I1 x I2, en equilibrio gamético,

(Td ) = ∑θi (Tdi), 

siendo θi = +1 si la línea I1 lleva en el locus i-ésimo el alelo favora-
ble y -1 si lleva el alelo desfavorable.

(Tdi) = ½ αi, 

donde αi es el efecto promedio de sustitución en el locus i-ésimo 
en el cruzamiento de prueba de la población F2.

Finalmente x es un coeficiente que depende de la generación que 
se analiza.

El modelo II de Melchinger es:

Y = TM + x(Td) + x2(Tie), 

donde el segundo término que se incorpora es 

(Tie) = ∑ θi θj (Tieij), para i<j y finalmente

(Tiejk) = es el efecto de interacción epistática aditiva x aditiva del 
i-ésimo locus con el j-ésimo locus.
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Analizando cruzamientos de prueba en maíz mediante los modelos plantea-
dos por Melchinger, Lamkey et al. (1995) demostraron que tanto el modelo 
I como el II mostraron faltas de ajustes significativas. Sin embargo con el 
modelo II se detectaron efectos epistáticos significativos entre loci no li-
gados que explicaban un tercio del ajuste del modelo. La falta de ajuste de 
ambos modelos sugeriría la existencia de otros tipos de interacciones (do-
minante x dominante, aditiva x dominante, etc.) que contribuyen a explicar 
la variancia en el comportamiento de los cruzamientos de prueba. Como 
señalan Lamkey et al. (1995), estos resultados que indican la importancia 
de los efectos epistáticos plantearía limitaciones al éxito de esquemas de 
selección asistida por marcadores moleculares cuyo objetivo es la acumu-
lación de alelos favorables en un progenitor. 

4.8. Estimación y predicción de la media esperada 
de híbridos, variedades sintéticas y compuestos 
Una de las ventajas de organizar el germoplasma de un programa de mejo-
ramiento en grupos genéticamente distintivos es que el número de híbridos 
para evaluar será considerablemente menor que en el caso de programas con 
germoplasma no estructurado en grupos. La formación de grupos heteróti-
cos permite concentrar los esfuerzos en la predicción, formación, evaluación 
y selección de híbridos con mayor probabilidad de maximizar la heterosis. 

Cuando existen dos grupos heteróticos que muestran buen comportamien-
to general en sus cruzamientos y se dispone de n1 líneas parentales de un 
grupo y n2 líneas parentales del segundo, el número de híbridos simples 
posibles será:

NHS = n1n2 ,     [4.17]

El número de híbridos triples (cruzamiento de todos los híbridos simples 
posibles por la línea restante) considerando dos grupos heteróticos será:

NHT = n1 C2
n2 o bien NHT = n2 C2

n1,     [4.18]

si el grupo de líneas elegido para hacer el híbrido simple pertenece al grupo 
1 o al grupo 2, respectivamente.

El número de híbridos dobles (cruzamientos entre los híbridos simples po-
sibles) será el producto del número combinatorio de n1 líneas tomadas de 
a 2 multiplicado por el número combinatorio de n2 líneas tomadas de a 2. 
De tal manera, el número total de híbridos dobles será:

NHD = C2
n1 C2

n2 = [n1! / (n1 – 2)! 2!] x [n2! / (n2 – 2)! 2!] híbridos dobles    [4.19]
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4.8.1. Predictores BLUP (Best Linear Unbiased Predictors) del 
valor genotípico
En esta sección describiremos la aplicación de los modelos mixtos (Anexo) 
para obtener predictores del comportamiento de genotipos. Una situación 
donde ello resulta ventajoso en programas de mejoramiento es cuando 
los genotipos se evalúan en experimentos replicados en una serie de am-
bientes y los datos resultan desbalanceados, es decir, que la cantidad de 
información disponible de cada genotipo no es uniforme. Otra situación 
es en programas de desarrollo de híbridos o variedades donde el núme-
ro potencial de híbridos o variedades excede las posibilidades fácticas 
de evaluación a campo. La aplicación de modelos mixtos permite obte-
ner predictores del comportamiento de híbridos simples y extenderlo a la 
predicción de híbridos de tres líneas y dobles (Bernardo, 2010). Adicional-
mente, pueden obtenerse predictores de la habilidad combinatoria general, 
habilidad combinatoria específica y de la interacción de ambas con el am-
biente (Boca y Cantet, 2004; Eyherabide et al., 2016).

4.8.1.1. Predicción BLUP y GBLUP del comportamiento de híbridos simples 
A partir de la matriz de parentesco entre una serie de líneas progenitoras 
de híbridos y de evaluaciones fenotípicas de un número determinado de 
ellos, se busca obtener predictores de comportamiento de híbridos simples 
para los que no se dispone de información fenotípica. Como se mencionó 
anteriormente, frecuentemente los programas de desarrollo de híbridos tie-
nen estructurado o clasificado su germoplasma en grupos heteróticos, de 
modo que al cruzar genotipos de uno y otro entre sí, hay mayores probabi-
lidades de obtener híbridos de buen comportamiento. Suponiendo que se 
partiera de dos grupos de líneas, clasificadas según los grupos heteróticos 
A y B, se requiere conocer la matriz de coeficientes de coancestría entre las 
líneas del grupo A y entre las líneas del grupo B y disponer de información 
de un grupo parcial de los híbridos posibles A x B. Mediante el empleo de 
las ecuaciones de los modelos mixtos (Anexo) se estiman la variancia del 
error y la genotípica, los efectos fijos correspondientes a los parámetros 
ambientales y los predictores de la habilidad combinatoria general de cada 
línea y de la habilidad combinatoria específica de cada cruzamiento.

En caso de disponerse de datos de marcadores moleculares en alta densi-
dad de las líneas progenitoras pueden obtenerse aún mejores predictores 
genómicos del comportamiento de híbridos (GBLUPs). La calidad de la 
predicción mejora en la medida que se combinen en el modelo mixto la 
información de ambas matrices, esto es la de relaciones entre líneas pro-
genitoras basadas en pedigrís y la de relaciones genómicas a partir de los  
datos de marcadores moleculares. 
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En programas de desarrollo de híbridos que generan un número signifi-
cativo de líneas parentales es prácticamente imposible hacer todos los 
cruzamientos posibles y efectuar la evaluación de todos los híbridos re-
sultantes. Contar con un modelo de predicción del comportamiento de 
híbridos permite desestimar la realización y evaluación a campo de una 
fracción importante del total de híbridos posibles y concentrar los recursos 
para evaluar los restantes.

Tratándose de híbridos, su predicción del comportamiento tiene en cuenta 
las predicciones de los efectos de habilidad combinatoria general de las lí-
neas parentales y las predicciones de los efectos de habilidad combinatoria 
específica de los cruzamientos. La predicción del comportamiento de los 
cruzamientos puede realizarse utilizando los modelos que se emplean para 
estimar el valor de mejora genómico y efectuar selección genómica (Vélez-
Torres et al., 2018). Technow et al. (2014) utilizaron un modelo GBLUP para 
predecir el comportamiento de híbridos en un rango ambiental tomando 
en cuenta la matriz de relaciones genómicas entre las líneas parentales 
utilizando marcadores moleculares en alta densidad. La calidad de las pre-
dicciones del comportamiento de híbridos depende de la heredabilidad del 
carácter evaluado, la importancia de las interacciones genotipo x ambien-
te para el carácter, la densidad de marcadores, las características de las 
poblaciones de entrenamiento y de predicción, y el modelo de predicción 
utilizado (Vélez-Torres et al., 2018). La población de entrenamiento provee 
los datos de marcadores moleculares de las líneas progenitoras y los datos 
fenotípicos de sus cruzamientos. 

El modelo predictivo lineal presentado por Technow et al. (2014) consiste 
en:

y = Xβ + ZAgA+ ZBgB + ZAxBhAxB + e

donde:

y es vector de predicción del comportamiento del híbrido resultan-
te del cruzamiento de la f-ésima línea hembra por la m-ésima línea 
macho en cada ambiente de evaluación,

X es la matriz de diseño correspondiente a los ambientes,

β es el vector de los efectos de cada ambiente, considerados fijos,

ZA es la matriz de diseño correspondiente a los efectos de habili-
dad combinatoria general de las líneas hembras,

ZB es la matriz de diseño correspondiente a los efectos de habili-
dad combinatoria general de las líneas machos,
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ZAxB es la matriz de diseño correspondiente a los efectos de habili-
dad combinatoria específica de los híbridos f x m, 

gA es el vector de efectos aleatorios de habilidad combinatoria ge-
neral de las líneas hembras o del grupo heterótico A,

gB es el vector de efectos aleatorios de habilidad combinatoria ge-
neral de las líneas machos o del grupo heterótico B,

hAxB es el vector de efectos aleatorios de habilidad combinatoria 
específica de los cruzamientos A x B, y 

e es el vector de residuales o efectos no considerados por el mo-
delo. 

Los vectores de efectos de habilidad combinatoria (gA, gB, hAxB) se distri-
buyen todos con media 0 y sus respectivas variancias son GA x σHCGA

2, GB x 
σHCGB

2 y HAxB x σHCE
2, donde:

σHCGA
2, σHCGB

2 y σHCE
2 son las variancias de los efectos de habilidad 

combinatoria general de las líneas del grupo A, de los efectos de 
habilidad combinatoria de las líneas B, y la variancia de los efectos 
de habilidad combinatoria específica y

GA y GB son las matrices genómicas de parentesco entre líneas de 
A y entre líneas de B obtenidas a partir de los marcadores molecu-
lares siguiendo a VanRaden (2008) como:

GA =WAWA’/nA     y

GB =WBWB’/ nB,

donde WA y WB son sendas matrices de marcadores centradas y estanda-
rizadas, y luego divididas por el número de marcadores empleados, tanto 
para las líneas hembras y líneas machos. Los elementos de estas matrices 
correspondientes al progenitor k-ésimo y el marcador n-ésimo se compu-
tan como:

wkn = [(xkn – 2pn)/ 2(pn(1-pn)]
½

donde:

pn es la frecuencia alélica del marcador n-ésimo y xkn es la codifica-
ción que se utilice para el número de alelos de referencia.
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La matriz HAxB es la matriz producto Kronecker (ver Anexo) entre las matri-
ces genómicas de parentesco:

HAxB = GA ⊗ GB 

El vector de los residuales, e, se distribuye con media cero y su variancia 
será RσR

2, donde σR
2 es la variancia de los residuales, y R es una matriz dia-

gonal cuyos elementos de la diagonal son (b)-1, donde b es el número de 
repeticiones en el ambiente correspondiente. 

Acosta-Pech et al. (2017) encontraron que la habilidad predictiva del modelo 
podía mejorarse incorporando la consideración de la interacción genotipo 
x ambiente.

4.8.1.2. Media esperada de híbridos de tres y cuatro líneas
Los primeros métodos de predicción del comportamiento de híbridos do-
bles se generaron a partir de supuestos sobre la diferente importancia 
relativa de cada tipo de acción génica y estaban basados en el compor-
tamiento de los híbridos simples obtenibles de la combinación de sus 
líneas parentales (Jenkins, 1934). Otros modelos posteriores de predicción 
(Cockerham, 1967) también se basaron en el comportamiento de híbridos 
simples y adicionalmente de híbridos triples (Eberhart, 1964). Cockerham 
(1967) y Otsuka et al. (1972) propusieron un predictor óptimo del compor-
tamiento de los híbridos basado en los efectos de habilidad combinatoria 
general y específica estimados a partir de cruzamientos dialélicos entre las 
líneas progenitoras. A manera de ejemplo, la predicción del comportamien-
to del híbrido de tres líneas, (A x B) x C, será la siguiente:

MPAB.C = m + ½ (ACGA + ACGB) + ACGC + ʎ ½ (ACEAC + ACEBC),   [4.20]

donde ʎ es un factor de ponderación (variable entre 0 y 1) de los efectos 
de habilidad combinatoria específica de las combinaciones no parenta-
les (ACEAC, ACEBC) del híbrido de tres líneas que se desea predecir. ACGA, 
ACGB y ACGC son las habilidades combinatorias generales de las líneas A, 
B y C, respectivamente.

En general, los mejores modelos de predicción tuvieron eficiencias simila-
res al método B de Jenkins. Este predice el comportamiento de un híbrido 
doble como el promedio de los cuatro híbridos simples posibles entre las 
cuatro líneas parentales, combinadas en híbridos simples no parentales. 
Cuando las líneas parentales son altamente seleccionadas, el método A de 
Jenkins, basado en el promedio de todos los híbridos simples posibles de 
formar a partir de cuatro líneas progenitoras, también muestra alta eficien-



GENÉTICA CUANTITATIVA PARA MEJORADORES DE PLANTAS

126                                                                                                                 

cia predictiva. Así, el comportamiento del híbrido doble (AB) x (CD) puede 
predecirse (según Jenkins B y Jenkins A, respectivamente) como:

PMAB.CD = ¼ [MAC + MAD + MBC + MBD],     [4.21]

PMAB.CD = ⅙ [ MAC + MAD + MBC + MBD+ MAB + MCD],     [4.22]

Siguiendo similares razonamientos, el procedimiento Jenkins B se extendió 
a la predicción del comportamiento de híbridos de tres líneas. En el caso del 
híbrido de tres líneas (AB) x C la predicción será:

PMAB.C = ¼ (MAC + MBC),     [4.23]

Frec. Gaméticas en Híbrido 
simple progenitor L1xL2

Frec. Gaméticas en Línea Progenitora L3

p=1 q=0

Frecuencias genotípicas x Valores Genotípicos

p=0.5 p(a) = ½ a 0

q=0.5 q(d12)= ½ d12 0

Media F1 ½ (a + d12)

Tabla 4.9. 
Media de híbridos de tres líneas en función de la constitución genotípica de sus líneas progenitoras 
considerando un locus con dos alelos.

La media esperada del híbrido de tres líneas (AB) x C, asumiendo que la 
línea progenitora macho posee un alelo diferente al que lleva el híbrido 
parental hembra AB será como se indica en la Tabla 4.10. Nótese que se 
capitalizan los desvíos de dominancia entre las combinaciones de posibles 
de alelos provenientes de las tres líneas.

Frec. Gaméticas en Híbrido 
simple progenitor L1xL2

Frec. Gaméticas en Línea Progenitora L3

r=1 s=0

Frecuencias genotípicas x Valores Genotípicos

p=0.5 p(d13) = ½ d13 0

q=0.5 q(d23)= ½ d23 0

Media F1 ½ (d13 + d23)

Tabla 4.10. 
Media de híbridos de tres líneas en función de la constitución genotípica de las líneas involucradas 
considerando un locus con alelos múltiples.
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4.8.2. Media esperada de variedades sintéticas y de compuestos

4.8.2.1. Variedades sintéticas
Las variedades sintéticas son poblaciones que se obtienen por el intercru-
zamiento de líneas parcial o totalmente homocigotas. Posteriormente a la 
realización de los cruzamientos, la población se conduce hacia el equilibrio 
gamético mediante apareamiento aleatorio y en condiciones de aislamien-
to para prevenir eventuales contaminaciones con polen extraño. Dentro de 
esta categoría de variedades se encuentran las poblaciones resultantes de 
la recombinación de familias endocriadas seleccionadas en cada ciclo de 
selección recurrente (ver más adelante). Cuando se dispone de n líneas en-
docriadas puede generarse un número potencial de variedades sintéticas 
igual a:

NVS = 2n – (n + 1),     [4.24]

La media de una variedad sintética resultante de la recombinación o inter-
cruzamiento entre n líneas puede predecirse a partir de la fórmula de Wright 
(Wright, 1922) y Kinman y Sprague (1945), citados por Hallauer y Miranda 
Filho (1988): 

MPVS = MHSn – (MHSn – Mn)/n,     [4.25]

donde MHSn es el comportamiento promedio de todos los híbridos simples 
posibles entre las n líneas y Mn es el promedio de comportamiento de las 
líneas parentales. Cuanto menor sea la superioridad de los híbridos sim-
ples respecto de las líneas parentales mayor tenderá a ser la predicción 
del comportamiento promedio de la variedad sintética. Cuanto mayor sea 
el número de líneas parentales, la media esperada de la variedad sintética 
tenderá a ser mayor. En otras palabras, a bajos niveles de heterosis y ma-
yor número de líneas progenitoras de las sintéticas, mayor tenderá a ser su 
media esperada.

Busbice (1970) propuso una fórmula general de estimación que tiene en 
cuenta el coeficiente de endocría de las diferentes generaciones de la va-
riedad sintética, que aplicado al ejemplo anterior será

MPVS2 = MHSn + [(F0 - F2)/(F0 - F1)](MHSn – Mn) ,     [4.26] 

en la que la magnitud del parámetro Fi es función del número de progenito-
res de la variedad sintética y de la tasa de autofecundación natural. 
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4.8.2.2. Compuestos
Los compuestos son poblaciones de amplia base genética que se ob-
tienen por intercruzamiento de dos o más poblaciones heterogéneas. 
Posteriormente al intercruzamiento, la multiplicación del compuesto se 
hace mediante apareamiento aleatorio y en condiciones de aislamiento 
para prevenir eventuales contaminaciones con polen extraño.  

A partir de n poblaciones pueden generarse un número potencial de com-
puestos (Nc) según una expresión esencialmente similar a [4.24]:

NC = 2n – (n + 1) ,     [4.27]

Eberhart et al. (1967) presentaron una fórmula de predicción de compues-
tos en condiciones de apareamiento aleatorio similar a la fórmula de Wright:

MPC = MPxP – (MPxP – MP)/n ,     [4.28]

donde MPxP es el comportamiento promedio de los cruzamientos interpobla-
cionales posibles, MP es el comportamiento promedio de las poblaciones 
parentales, y n el número de poblaciones que formarán el compuesto. 

Vencovsky (1980) describe la media esperada de un compuesto obtenido 
a partir de la recombinación de n poblaciones cuando además del com-
portamiento medio de las poblaciones parentales se conoce la heterosis 
promedio (HM) entre ellas:

MPC = MPxP + [(n - 1)/n]HM  ,     [4.29]

La heterosis promedio es la media de la heterosis que presentan los 
[n(n-1)/2)] cruzamientos posibles entre las n poblaciones parentales. 
Cuanto mayor sea el número de poblaciones incorporadas al compues-
to, mayor será la proporción esperada de la heterosis promedio que 
contribuye al comportamiento promedio del compuesto.

4.8.3. Modelo general de Vencovsky y Barriga (1992) para 
predecir medias de híbridos y de compuestos derivados de 
cruzamientos interpoblacionales
El cruzamiento F1 (Z) entre dos parentales genéticamente diferentes, (X) e 
(Y), puede expresarse simbólicamente mediante la expresión general:

(Z) = (X).(Y),     [4.30]

Para predecir la media de cada cruzamiento se reemplazan los términos 
parentales, (X) e (Y) por sus equivalentes. Si por ejemplo (Z) fuera un híbri-
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do doble (AB) x (CD), producto del cruzamiento entre los híbridos simples 
(AB) y (CD), X e Y corresponden a las contribuciones de cada uno de sus 
padres, en una proporción equivalente al 50 %. De tal modo:

(X) = (½)A + (½)B,
(Y) = (½)C + (½)D

Por lo tanto:

(Z) = [(½)A + (½)B] . [(½)C + (½)D] = ¼ [AC + AD + BC + BD]

Obsérvese que según esta expresión, la media estimada de un híbrido doble 
es análoga al promedio de los cuatro híbridos simples posibles no parenta-
les, tal lo que indica el método de predicción B de Jenkins.

Expresando (Z) conforme al modelo inicial basado en la media de los dos 
homocigotas para el alelo favorable y el desfavorable, y el desvío de domi-
nancia (ver Capítulo 3), sabemos que las medias de los híbridos AC, AD, BC 
y BD serán, respectivamente:

AC = m + dAC

AD = m + dAD

BC = m + dBC

BD = m + dBD

Z = m + ¼[dAC + dAD + dBC + dBD]

En el caso de querer estimar el comportamiento de la F2 del híbrido doble 
(AB) x (CD), ello es equivalente a:

Z = [(X).(Y)] . [(X).(Y)]= [(AB) x (CD)] . [(AB) x (CD)] = [(AB) x (CD)]2 =

Z = [(¼)A + (¼)B + (¼)C + (¼)D]2, por cuanto la contribución genética 
de las líneas parentales al híbrido doble es 1/4 para cada una de las líneas 
parentales A, B, C, D.

Z = (1/16)(A + B +C +D + 2AB + 2AC +2AD + 2BC + 2BD + 2CD)

Reemplazando estas expresiones por sus componentes genéticos:

Z = (1/16) [m +aA + m + aB + m + aC + m+ aD + 2(m + dAB) + 
+ 2(m + dAC) + 2(m + dAD) + 2(m + dBC) + 2(m + dBD) + 
+ 2(m + dCD)] =
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Z = m + (1/16)[aA + aB + aC + aD ] + (⅛) [dAB + dAC + dAD +
+ dBC + dBD+ dCD]

Observando esta última expresión se advierte que en la F2 de un híbrido 
doble se pierde la mitad de los efectos de dominancia que manifiesta el 
híbrido doble F1 y esa contribución es compensada parcialmente por los 
efectos aditivos de las líneas progenitoras. Debe recordarse que en el caso 
de la F2 de un híbrido simple, se pierde ½ de los efectos de dominancia que 
se presentan en el híbrido F1.

Si Z fuera un híbrido entre dos poblaciones con frecuencias génicas (p, q) y 
(r, s), respectivamente:

Z = (X).(Y)
Z = {½[a(p - q) + 2pqd)]}. {½ [a(r - s) + 2rsd]} =
Z = [(½)a(p - q) + pqd] [(1/2)a(r - s) + rsd] =
     = (¼)a2(p-q)(r-s) + (½)ad(p-q)rs + (½)ad(r - s)pq + d2rspq…

    = a(r + p -1) + d(p – r)  

El modelo general de Vencovsky puede aplicarse también para predecir el 
comportamiento del compuesto obtenible por el cruzamiento entre dos o 
más poblaciones luego de las recombinaciones necesarias hasta obtener 
el equilibrio de ligamiento:

Z = (X).(Y) = (X).(X), por cuanto nos estamos refiriendo al comportamien-
to de una única población en equilibrio de HW resultante del cruzamiento 
entre dos o más (n) poblaciones.

Z = (X)2 = [(1/n)(P1 + P2 + …+Pn)]2 = (1/n2)[P1 + P2 +  …+Pn +
+ 2P12 + 2P13 +…2P1n + 2P23 + …+ 2P2n +…2P(n-1)n] = 

Z = (1/n) P. + [1 – (1/n) C.],

siendo P. el comportamiento promedio de las poblaciones progenitoras y 
C. el comportamiento promedio de los cruzamientos interpoblacionales en-
tre las n poblaciones.

Si se trata de n=2, 

C= (Z) = (½)[P1 + P2] + [1 – (1/2)P12]

Cuando se quiere formar un compuesto a partir del cruzamiento de varias 
poblaciones, pero se desea que la contribución de las poblaciones sea des-
igual, podemos aplicar el modelo general de Vencovsky. Supongamos que 
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disponemos de cuatro poblaciones, P1, P2, P3 y P4 y que deseamos que la 
proporción genética de P4 en el compuesto sea del 50 %, el comportamien-
to promedio del compuesto puede predecirse a partir de:

PMC = (Z) = (X)2 = {(½)[(1/3)P1 + (1/3)P2 + (1/3)P3] + ( ½ )P4}2 

Los componentes de la predicción del comportamiento del compuesto pue-
den calcularse a partir del cuerpo de la Tabla 4.11, donde los términos Pi y 
Pij corresponden a las medias de comportamiento de las poblaciones pa-
rentales y las de los híbridos interpoblacionales, respectivamente.

Contribuciones de 
las poblaciones 

parentales
(1/6)P1 (1/6)P2 (1/6)P3 ( ½ ) P4

(1/6) P1 (1/36) P1 (1/36) P21 (1/36) P31 (1/12) P14

(1/6) P2 (1/36) P12 (1/36) P2 (1/36) P32 (1/12) P24

(1/6) P3 (1/36) P13 (1/36) P23 (1/36) P3 (1/12) P34

( ½ ) P4 (1/12)P14 (1/12)P24 (1/12)P34 ( ¼ ) P4

Tabla 4.11. 
Coeficientes de contribución de las medias parentales al comportamiento de un compuesto en función 
de la participación de cada población parental. Se asume que las poblaciones 1, 2 y 3 hacen contribu-
ciones equivalentes al 50 % de la composición genética del compuesto y la población 4 contribuye con 
el 50 % restante.

En resumen, la media de este compuesto será:

PMC = (¼)P4 + (1/36) (P1 + P2 + P3) + ⅙(P14 + P24 + P34) + (1/18)( P12 + P13 + P23)
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Variabilidad poblacional

5.1. Variancia fenotípica y sus componentes
En el Capítulo 3 se definieron los valores y efectos que resultan en la ex-
presión o valores fenotípicos para un carácter cuantitativo. Estos últimos 
son particulares de cada individuo evaluado en determinado ambiente. Las 
variaciones entre individuos estudiadas a nivel poblacional pueden cuanti-
ficarse mediante estadísticas de dispersión, la más común es la variancia 
fenotípica. Esta, a su vez, resulta del aporte de las variancias correspon-
dientes de cada uno de los valores y efectos que causan el valor fenotípico. 
En otras palabras, la variancia fenotípica mide la dispersión entre los va-
lores fenotípicos de los individuos que integran una población genética y 
que resulta de la contribución de la variancia de los valores genotípicos 
(variancia genotípica) y de la variancia de los desvíos ambientales (varian-
cia ambiental).

CAPÍTULO 5
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Si nos remitimos a la expresión:

P = G + E     [3.1]

la variabilidad fenotípica entre los individuos puede describirse como:

VP = V(G + E)     [5.1]

Como el miembro de la derecha de la igualdad es una función lineal, la 
ecuación [5.1] resulta equivalente a:

VP = VG + VE + 2CovGE     [5.2]

Toda vez que exista independencia (o ausencia de correlación estadísti-
ca) entre los valores genotípicos y los desvíos ambientales, es decir, que 
cualquier genotipo en evaluación tiene la misma probabilidad que otro de 
ser asignado a cualquier condición ambiental, el término de covariancia se 
iguala a cero. La aleatorización en los experimentos permite aproximarnos 
a esta situación de independencia, de tal modo que la expresión [5.2] puede 
simplificarse como:

VP = VG + VE     [5.3]

donde: 

VP es la variancia fenotípica,

VG es la variancia genotípica y

VE es la variancia ambiental.

5.1.1. Abordajes en el estudio de la variabilidad fenotípica
Al estudiar la variabilidad de una población genética nuestro interés no se 
focaliza simplemente en cuantificar la variancia fenotípica, sino que el ma-
yor interés está en determinar la magnitud e importancia relativa de sus 
componentes de origen genotípico y ambiental, que son componentes cau-
sales de la variabilidad fenotípica. A su vez, el componente de variabilidad 
genotípica puede particionarse en subcomponentes asociados a los dife-
rentes modos de acción génica: aditividad, dominancia y epistasis.

Cuando una población genética en estudio es homogénea (todos los indi-
viduos que la integran son genotípicamente idénticos), como por ejemplo 
en el caso de una muestra de individuos de una línea completamente ho-
mocigota o de individuos híbridos F1, producto del cruzamiento entre dos 
líneas progenitoras completamente homocigotas, la variancia fenotípica 
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que podemos medir en la población provee una estimación de la variancia 
ambiental o de la variabilidad de los desvíos ambientales, ya que no existe 
variabilidad de origen genético en la muestra.

En poblaciones que son heterogéneas debido a que existen diferencias 
genotípicas entre los individuos que la componen, estudiar su variabilidad 
fenotípica resulta más compleja por cuanto será necesario un procedimien-
to experimental adecuado para estimar ambos componentes, genético y 
ambiental.

A los fines de su análisis experimental, una población genética puede es-
tructurarse en grupos de individuos emparentados (familias) y la variancia 
fenotípica dividirse, entonces, en dos componentes: la variancia fenotípica 
entre familias y la variancia fenotípica dentro de familias. A estos com-
ponentes se los denomina componentes observacionales de la variancia 
fenotípica. Ello puede expresarse como:

VP = VPEF + VPDF

donde:

VPEF es la variancia fenotípica entre familias y

VPDF es la variancia fenotípica dentro de familias.

Tanto la variancia fenotípica entre familias como la variancia fenotípica 
dentro de familias responden, a su vez, a sus respectivos componentes 
causales. De tal modo que en las variancias fenotípicas entre familias y 
dentro de familias existirán sendos subcomponentes debidos a factores 
genéticos y ambientales. 

Los diseños experimentales que se emplean para estimar los componentes 
causales de la variancia fenotípica se denominan genéricamente diseños 
genéticos y su capacidad para estimarlos y el nivel de precisión de los esti-
madores es proporcional a la complejidad del diseño genético. No obstante 
ello, a los fines prácticos y para caracteres de herencia medianamente co-
nocida, puede resultar suficiente la aplicación de diseños sencillos como 
los que se utilizan rutinariamente en los programas de mejoramiento para 
evaluar genotipos. En otros casos hay que emplear diseños genéticos que 
requieren la evaluación de combinaciones de tipos de familias generadas 
según los objetivos que se persigan. 

La variabilidad fenotípica, entonces, puede particionarse simultáneamente en 
sus componentes causales y observacionales. En estos esquemas debemos 
recordar que la suma de los componentes observacionales (entre y dentro 
de familias) de la variabilidad genotípica proveerá una estimación de la va-
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riabilidad genotípica total de la población. La variabilidad ambiental también 
afecta a los dos componentes observacionales (entre y dentro de familias).

En consecuencia, lo indicado más arriba puede expresarse mediante la si-
guiente ecuación:

VP = VG + VE = (VGEF + VGDF) + (VE + VEW)     [5.4]

donde VGEF y VGDF son los componentes de variancia genotípica entre fa-
milias y dentro de familias, respectivamente. VE y VEW corresponden a la 
variancia ambiental entre familias y dentro de familias.

Dependiendo del tipo de familias que estemos utilizando en el diseño gené-
tico, los componentes causales de la variancia genotípica que se expresan 
entre y dentro de familias serán diferentes. En lo sucesivo, cuando haga-
mos mención a la variancia de un tipo de familia nos estaremos refiriendo 
a la variancia entre familias.

En términos estadísticos y de diseño experimental, las familias son alea-
toriamente asignadas a unidades experimentales en cada repetición y la 
variancia fenotípica de familias responde a VGEF + Ve, donde Ve es la va-
riancia ambiental entre parcelas y VGEF es la variabilidad genotípica que se 
expresa entre unidades experimentales asignadas a distintas familias.

VPEF = VGEF + Ve

De acuerdo con lo señalado más arriba, la variabilidad ambiental puede 
descomponerse en variabilidad ambiental entre parcelas (Ve) y variabilidad 
ambiental dentro de parcelas o unidades experimentales (Vew). Este último 
término es la variabilidad ambiental que contribuye a la variabilidad total 
entre plantas que comparten una misma unidad experimental. Asumiendo 
que se esté evaluando una muestra poblacional heterogénea (que todas 
las plantas poseen diferente constitución genotípica) y que hay indepen-
dencia de los valores genotípicos respecto a los desvíos ambientales, la 
variabilidad fenotípica total dentro de parcelas (VPW) resulta de la suma de 
la variabilidad genotípica dentro de parcelas (VGDF) y la variabilidad ambien-
tal entre plantas dentro de parcelas (Vew) según la siguiente expresión:  

VPW = VGDF + Vew

El tratamiento de la variabilidad dentro de la parcela será diferente en función 
de si la variable para evaluar resulta de i) observaciones tomadas en una 
submuestra de individuos dentro de las parcelas, ii) del promedio de las ob-
servaciones tomadas en todos los individuos de la parcela, o iii) de la suma 
de los valores individuales de las plantas de cada parcela. Vencovsky (1980) 
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describe la relación entre las fuentes de variación y las esperanzas de los 
cuadrados medios respectivos:

i. Submuestreo de n plantas individuales en un experimento con r 
repeticiones (Tabla 5.1):

Fuentes de variación Cuadrados medios Esperanza de cuadrados 
medios

Repeticiones

Genotipos CMg σwe
2 + σwG

2 + nσe
2  + rnσG

2

Error experimental CMe σ2 = σwe
2 + σwG

2 + nσe
2

  

Dentro de parcelas CMd σw
2 = σwe

2 + σwG
2 

Tabla 5.1. 
Claves del análisis de variancia (ANdeVA) cuando se muestrean individuos dentro de parcelas en expe-
rimentos con repeticiones.

Por lo tanto la variabilidad fenotípica (σP
2) entre plantas individuales dentro 

de cada repetición será: 

σP
2 = σwe

2 + σwG
2 + σe

2 + σG
2 = σW

2 + σe
2 + σG

2,

donde:

σwe
2 es la variancia ambiental dentro de parcelas,

σwG
2 es la variancia genotípica dentro de parcelas,

σw
2 es la variancia fenotípica dentro de parcelas, cuyo estimador 

es VPW  ,

σe
2 es la variancia del error experimental entre parcelas y

σG
2 es la variancia genotípica entre familias

ii. El carácter se mide sobre el total de la parcela (Tabla 5.2): 

Fuentes de variación Cuadrados medios Esperanza de cuadrados 
medios

Repeticiones

Genotipos CMg σ2+ rσG
2

Error experimental CMe σ2 = nσw
2 + n2σe

2

Tabla 5.2. 
Claves del análisis de variancia (ANdeVA) cuando se trabaja sobre el total a través de n plantas por 
parcela y r repeticiones
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La esperanza del cuadrado medio del error experimental (σ2) cuando traba-
jamos con totales de parcelas será:

σ2 = nσw
2 + n2σe

2 = n(σwe
2 + σwG

2 ) + n2σe
2 

iii. Cuando se trabaja sobre promedios por parcela (Tabla 5.3):

Fuentes de variación Cuadrados medios Esperanza de cuadrados 
medios

Repeticiones

Genotipos CMg σ2+ rσG
2

 = σw
2/n + σe

2
  +r σG

2

Error experimental CMe σ2 = σw
2/n + σe

2

Tabla 5.3. 
Claves del análisis de variancia (ANdeVA) cuando se trabaja con el promedio sobre n individuos dentro 
de parcelas.

La esperanza del cuadrado medio del error experimental (σ2) cuando trabaja-
mos con los promedios de observaciones sobre n plantas por parcela será:

σ2 = (σwe
2 + σwG

2)/n + σe
2  

5.2. Variabilidad genotípica
La variabilidad existente para un carácter de interés en una población que 
responde a causas genéticas depende del número de loci, de la diversidad 
alélica y de los modos de acción génica. En capítulos previos revisamos 
cómo esos dos primeros factores determinan la existencia de individuos 
genéticamente diferentes y en este capítulo nos ocuparemos de cuantificar 
y describir esta variabilidad a nivel poblacional.

5.2.1. Cuantificación de la variancia genotípica de poblaciones 
experimentales derivadas del cruzamiento entre progenitores 
homocigotas 

5.2.1.1. Variancia genotípica en poblaciones F2

Recordemos que por definición (ver Anexo) la variancia es la suma de los 
desvíos al cuadrado entre los valores individuales y su media general. Por 
lo tanto la variancia genotípica será la suma de cuadrados de los desvíos 
entre los valores genotípicos de cada clase genotípica, ponderados por su 
frecuencia y la media poblacional. La Tabla 5.4 presenta la manera de cal-
cular la variancia genotípica de una población F2, derivada del cruzamiento 
entre dos líneas homocigotas contrastantes para un locus con dos alelos. 
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Clase genotípica
Frecuencia 
genotípica 

(1)

Cuadrado de los desvíos res-
pecto de la media genotípica

(2)
(1)x(2)

L1L1 ¼ (a – ½ d)2 = a2
 –  ad + ¼ d2 ¼(a2

 – ad + ¼ d2)

L1L2 ½ (d- ½d)2  = ¼ d2 ½ ¼ dL
2

L2L2 ¼ (-a – ½ d)2 = a2
 +  ad + ¼ d2 ¼(a2

 + ad + ¼ d2)

Variancia F2 ½ a2 + ¼ d2

Tabla 5.4.
Variancia genotípica entre individuos F2 derivados por autofecundación de individuos F1 del cruzamien-
to entre líneas homocigotas y polimórficas entre sí para el locus L.

En este caso la variancia de la filial F2 se explica por la contribución de los 
valores aditivos y de los desvíos de dominancia:

VF2 = (½)a2 + (¼)d2,     [5.5]

Los términos del miembro de la derecha de la igualdad corresponden a 
la variancia aditiva y a la variancia de dominancia, respectivamente. Esta 
expresión puede simplicarse cuando no existan desvíos de dominancia 
[5.5.1], o que exista dominancia completa [5.5.2]:

VF2 = (½)a2,     [5.5.1]

VF2 = (3/4)a2,     [5.5.2]

5.2.1.2. Variancia genotípica en poblaciones derivadas del 
retrocruzamiento de la F1 a cada progenitor
Cuando la filial F1 se retrocruza al padre portador de los alelos favorables 
o al padre con los alelos desfavorables, pueden deducirse las variancias 
correspondientes (Tabla 5.5):

Padre 
recurrente

Clase 
genotípica

Frecuencia 
genotípica 

(1)

Cuadrado de los desvíos 
de la media genotípica 

(2)
(1)x(2)

P1

L1L1 ½ ¼ (a2 –2ad +d2) 1/8 (a2–2ad +d2)

L1L2 ½ ¼ (a2 –2ad +d2) 1/8 (a2–2ad +d2)

Variancia de RC1P1 ¼ (a2 - 2ad+d2)

P2

L2L2 ½ ¼ (a2+2ad +d2) 1/8 (a2+2ad +d2)

L1L2 ½ ¼ (a2+2ad +d2) 1/8 (a2+2ad +d2)

Variancia de RC1P2 ¼(a2+2ad+d2)

Tabla 5.5. 
Variancias genotípicas de la generación de primer retrocruzamiento a los padres homocigotas para el 
alelo favorable (P1) y para el alelo desfavorable (P2).
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VRC1.P1 = (¼)(a2 - 2ad + d2),     [5.6.1]

VRC1.P2 = (¼)(a2 - 2ad + d2),     [5.6.2]

5.2.1.3. Variancia genotípica en una población endocriada hasta homocigosis 
(de líneas recombinantes o haploides duplicados)
En esta circunstancia (Tabla 5.6) la variancia simplemente se reduce a:

VFn = a2, donde Fn se refiere a la filial en la que el coeficiente de en-
docría es F=1.

Clase genotípica
Frecuencia 
genotípica 

(1)

Desvíos al cuadrado 
respecto de la media 

(2)
(1)x(2)

L1L1 ½ a 
2 ½  (a)2

L2L2 ½ (–a) 
2 ½ (-a)2

Variancia Fn a2 

Tabla 5.6. 
Variancia genotípica entre líneas recombinantes o generadas por duplicaciones de haploides (Fn) a partir 
de individuos F2 derivados por autofecundación o apareamiento de individuos F1 del cruzamiento entre 
líneas homocigotas y polimórficas entre sí para el locus L.

5.2.2. Variancia genotípica y sus componentes causales en una 
población no endocriada y bajo equilibrio de Hardy-Weinberg
Recordemos las expresiones de los valores genotípicos y de sus dos com-
ponentes, aditivo y de dominancia, expresados en función de los efectos 
medios de sustitución de un gen y centrados en la media poblacional para 
los genotipos posibles en una población bajo equilibrio de Hardy-Weinberg 
(Tabla 3.13).

Los valores genotípicos (G) de los individuos de una población, en ausencia 
de epistasis y considerando solo un locus, tienen como componentes a los 
valores aditivos (A) y de dominancia (D). Al describir la variancia genotípi-
ca en función de sus componentes causales debemos notar que estamos 
ante una función lineal del tipo:

G = A + D

En consecuencia VG = V(A+D) = VA + VD + 2CovAD

donde:

VG es la variancia genotípica;
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VA es la variancia aditiva;

VD es la variancia de dominancia; y

CovAD es la covariancia entre los valores aditivos y de dominancia.

5.2.2.1. Variancia aditiva y variancia de dominancia
En el modelo 

VG = VA + VD + 2CovAD 

y en ausencia de endocría, los valores aditivos (A) y los desvíos de domi-
nancia (D) son independientes, por lo cual la covariancia entre los valores 
aditivos y los de dominancia es igual a cero. 

Consecuentemente:

VG = V(A+D) = VA + VD 

Por una parte, las variancias se calculan como sumatoria de los cuadrados 
de los respectivos desvíos entre los valores y la media. Como los valores ya 
están centrados en la media poblacional, los desvíos con respecto a la me-
dia son directamente los valores genotípicos, aditivos y de dominancia. Por 
otra parte, la contribución relativa de cada clase genotípica a la variancia 
poblacional dependerá de la cantidad de individuos en cada una, por lo que 
los valores deben ponderarse por las frecuencias genotípicas esperadas 
bajo las condiciones de equilibrio de Hardy-Weinberg. Estas variancias se 
presentan en la Tabla 5.7. 

 Clases
Genotípicas Frec. x (Val. Genotíp.)2 Frec. x (Val. Aditivos )2 Frec. x (Desvíos de Do-

minancia)2

-- (q2)[-2p(α + pd)]2 (q2) (-2pα)2 (q2)(-2p2d)2

+- (2pq)[(q-p) α + 2pqd]2 (2pq)[(q-p)α]2 (2pq)(2pqd)2

++ (p2)[2q(α – dq)]2 (p2)(2qα)2 (p2)(-2q2d)2

Variancias

Genotípica Aditiva o Genética De Dominancia

2pq α2 + (2pqd)2=
2pq[a+d(q – p)]2  + (2pqd)2 2pq α2 = 2pq[a + d(q-p)]2 (2pqd)2

Tabla 5.7. 
Contribución de las clases genotípicas (un locus, dos alelos) en una población en equilibrio de Hardy-
Weinberg a la variancia genotípica y a las variancias aditiva y de dominancia.
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A modo de comprobación, nótese que la suma de la variancia aditiva y la de 
dominancia iguala a la variancia genotípica, por cuanto en el modelo esta-
mos considerando un locus y por lo tanto no hay posibilidad de interacción 
entre loci o epistasis. A la variancia aditiva normalmente se la denomina 
variancia genética y no es otra cosa que la variancia de los valores aditivos 
(valores reproductivos o valores de mejora) que existe entre los individuos 
que componen una población. 

En casos especiales las expresiones de la variancia genotípica (VG) y de la 
variancia aditiva (VA) pueden simplificarse del modo siguiente:

Si el desvío de dominancia es nulo (d=0):

VG = VA = 2pqα2 = 2pqa2

Cuando la dominancia es completa (d=a):

VG = VA + VD = 8p3qa2 + 4p2q2a2

Cualesquiera sean los niveles de dominancia, si p=q=0,5:

VG = VA + VD = (½)a2 + (¼)d2 

Cuando p=q=0,5 y d=0:

VG = VA = (½)a2

Dados p = q = 0,5 y d = a:

VG = VA + VD = (½)a2 + (¼)a2 = (¾)a2

Obsérvese que la variancia genotípica y sus componentes en una población 
en equilibrio de Hardy-Weinberg con frecuencias génicas p=q=0,5 es igual 
a la variancia de una población F2 derivada del cruzamiento de dos proge-
nitores homocigotas. La variancia genética depende únicamente del efecto 
promedio de sustitución de un gen. A menos que el desvío de dominancia 
(d) sea cero o las frecuencias génicas sean intermedias, dependerá tanto del 
promedio de los homocigotas (a) como de los desvíos de dominancia (d).

Como se desprende de los párrafos anteriores y de la Tabla 5.7, la varian-
cia genotípica y sus componentes de variancia genética y de dominancia 
para un determinado carácter dependen de las frecuencias génicas en la 
población y por lo tanto son parámetros poblacionales. Cualquier proceso 
sistemático que altere las frecuencias génicas tendrá como consecuencia 
la modificación de la variancia genotípica y la magnitud y relación entre 
sus componentes aditivo y de dominancia. Veremos más adelante que los 
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procesos dispersivos generados por pequeños tamaños poblacionales o 
sistemas de endogamia también afectan a la variancia genotípica poblacio-
nal y sus componentes.

5.2.2.2. Variancia epistática
La variabilidad en los efectos de interacción entre loci da lugar a la existen-
cia de la variancia epistática. La epistasis estadística es una propiedad de 
la población y por lo tanto se modifica con las frecuencias génicas. Existirá 
variancia de interacción epistática cuando los efectos de sustitución de un 
gen o los desvíos de dominancia en un locus se modifican según cual sea 
el genotipo en otro locus.  

La variancia de interacción epistática (VI) puede subdividirse en diferen-
tes componentes teniendo en cuenta distintos criterios: el número de loci 
involucrados, los valores o tipos de acción génica involucradas, y ambos 
criterios a la vez. Así podemos hablar de variancia epistática de interacción 
entre dos factores (dos loci), tres factores (o tres loci), n factores. Depen-
diendo de los efectos involucrados podremos distinguir las variancias de 
interacción entre los valores de mejora, entre los desvíos de dominancia y 
de interacción entre los valores de mejora y los desvíos de dominancia:

VG = VA + VD + VI = VA + VD + VAA + VAD + VDD + VAAA + VAAD + 

 + VADA + VDAA + VADD + VDDA+ VDAD + VDDD,

donde:

los subíndices A y D hacen referencia a valores aditivos y desvíos 
de dominancia cuya variabilidad entre individuos contribuye a las 
variancias correspondientes,

(VAA + VAD + VDD) son los componentes de la variancia de inte-
racción epistática de dos factores, aditiva x aditiva, aditiva x 
dominante, dominante x dominante y 

(VAAA + VAAD + VADA + VDAA + VADD + VDDA+ VDAD + VDDD) son los 
componentes de la variancia de interacción epistática de tres 
factores.

Si nos situamos en el caso de dos loci con dos alelos cada uno, el análisis 
de la epistasis guarda analogía con el análisis de variancia de un diseño 
estadístico de dos factores (loci) a tres niveles (0, 1 y 2 alelos favorables 
por locus) (Tabla 5.8).
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Fuentes de variación Modelo genético

Efectos principales

Lineal Aditividad A

Cuadrático Dominancia D

Interacciones Epistasis I

Lineal x Lineal Aditiva x Aditiva IAA

Lineal x Cuadrático Aditiva x Dominante IAD

Cuadrático x Cuadrático Dominante x Dominante IDD

Tabla 5.8. 
Análisis factorial de la interacción epistática entre dos loci (A y B) con dos alelos por locus.

5.3. La variancia genotípica y sus componentes 
causales en una población endocriada 
La existencia de endocría en la población provoca que los efectos adi-
tivos y de dominancia no sean independientes generando una CovAD 
diferente de cero. En consecuencia la variancia genotípica, aun en au-
sencia de epistasis, no coincidirá con la suma de las variancias aditiva y 
de dominancia, excepto en casos especiales.

La expresión matemática de la variancia aditiva en una población endo-
criada es similar a la de una población no endocriada, pero requiere una 
corrección por el coeficiente de endogamia (F). Conforme aumente el coe-
ficiente de endogamia, aumentará también la variancia aditiva (VA

’) según 
la expresión:

VA’ = 2pq(1 + F)Fα2 = 2pq(1 + F)|a + [(1 – F)/(1 + F)]d(q – p)|2 

Por el contrario, dependiendo de las frecuencias génicas, la VD’ disminuye 
proporcionalmente con el coeficiente de endogamia:

VD’ = 4pq [(1 – F)/(1 + F)](p + Fq)(q + Fp) d2  

Si las frecuencias génicas poblacionales son p=q=0,5 y el coeficiente de 
endogamia es F=1, la variancia de dominancia se hace nula y la variancia 
aditiva se duplica con respecto a la de la misma población en ausencia de 
endocría. La Tabla 5.9 presenta las variancias genotípicas y sus componen-
tes para cualquier nivel de endocría.
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Clases 
genotíp. (Frec. x Val. Genotíp.)2 (Frec. x Val. Aditivos)2 (Frec. x Desvíos 

de Dominancia)2

-- (q2 +pqF)[-2p( Fα + pd)]2 (q2 + pqF) (-2p Fα)2 (q2 + pqF)(-2p2d)2

+- (2pq)(1-F)[(q-p) Fα + 2pqd]2 2pq(1-F)[(q-p) Fα]2 (2pq)(1-F)(2pqd)2

++ (p2 + pqF )[2q( Fα – dq)]2 (p2 + pqF)(2q Fα)2 (p2 + pqF)(-2q2d)2

Variancias

Genotípica Aditiva De dominancia

2pq(1+F)[a+[(1-F)/(1+F)]
d(q-p)]2 + 4pq[(1-F)/(1+F)]

(p+Fq)(q+Fp)d2

2pq(1+F) Fα2=
2pq(1+F){a+[(1-F)/(1+F)]

d(q-p)}2

4pq[(1-F)/(1+F)]
(p+qF)(q+pF)d2

Tabla 5.9. 
Contribución a la variancia genotípica y a la variancia aditiva y de dominancia de las clases genotípicas (un 
locus, dos alelos) en una población en equilibrio de Hardy-Weinberg con endogamia previa. 

Puede comprobarse que si F=0 se llega a las mismas expresiones de va-
riancias genotípicas y sus variancias componentes causales presentadas 
en la Tabla 5.7.

En ausencia de dominancia, las expresiones se simplifican, de modo que:

VA’ = 2pq(1 + F)a2 y VD’=0

En el caso de existir dominancia solo si p = q = 0.5 es posible expresar las 
relaciones entre VA’ y VA, y entre VD’ y VD (Hallauer et al., 1988):

VA’ = (1 + F)VA  y VD’ = (1 – F2)VD

Nótese que en caso de que F=0, las expresiones igualan a las indicadas 
más arriba para poblaciones con frecuencias génicas intermedias:

VA = (½)a2  

y 

VD = (¼)d2 

Las variancias genotípicas, y los componentes de variancia aditiva (VA’) y 
de dominancia (VD’) se van modificando según el coeficiente de endogamia 
y esta modificación depende de las frecuencias génicas para el alelo favo-
rable (Figura 5.1).
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Figura 5.1. 
Variancias aditiva, de dominancia y genotípica para distintos coeficientes de endogamia y diferentes 
frecuencias génicas del alelo favorable: [a], p=0,1; [b], p=0,25; [c], p=0,5; [d], p=0,9. Se considera que 
a=100 y d=75.

A menos que la frecuencia del alelo favorable sea baja, el incremento de 
la endocría provoca incrementos en la variancia aditiva y en la variancia 
genotípica. Si la frecuencia del alelo favorable es baja, existe una primera 
fase en la que la variancia aditiva disminuye. Cuando la frecuencia génica 
es p=q=0,5, el aumento de la endogamia provoca incrementos lineales de 
la variancia aditiva. La marcha de la variancia de dominancia con el aumen-
to de endogamia sigue una curva exponencial hasta hacerse igual a cero 
cuando F=1 (Figuras 5.1 y 5.2). 
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Figura 5.2. 
Variancia aditiva [a], 
de dominancia [b] y 
relación entre varian-
cia aditiva y genotípica 
[c] en función del co-
eficiente de endogamia 
para diferentes fre-
cuencias génicas del 
alelo favorable. Se asu-
me a=100 y d=75.
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Cuando la endogamia es máxima, la mayor variancia aditiva ocurre a fre-
cuencias alélicas intermedias. Si la frecuencia del alelo favorable se acerca 
a los niveles de pérdida o fijación, la variancia será menor (Figura 5.2). Cuan-
do la frecuencia del alelo favorable es baja, la variancia aditiva se mantiene 
relativamente estable con el incremento de la endogamia. La relación entre 
las variancias aditiva y dominante se modifica drásticamente en función 
del coeficiente de endogamia y de las frecuencias génicas. A mayor en-
dogamia, habrá preponderancia de la variancia aditiva respecto de la de 
dominancia. Estas proporciones serán más favorables desde el punto de 
vista de la selección si los alelos favorables en la población se encuentran 
en frecuencias intermedias a altas.

En el caso de que la acción génica que controle el carácter sea aditiva, 
conforme se incremente el coeficiente de endogamia de la población por 
aplicación de algún sistema de endocría o por deriva genética, aumentará 
también la variancia aditiva, a menos que la aditividad coexista con interac-
ciones intralocus e interloci. En presencia de interacciones aditiva x aditiva, 
la variancia aditiva puede ir aumentando hasta alcanzar un máximo cuando 
F≈0,5 y luego decrecer hasta anularse con F=1. En todo el rango de F, 
la variancia poblacional resulta exponencialmente creciente. El incremento 
inicial de la variancia aditiva puede ocurrir por modificaciones en el efecto 
medio de los alelos a medida que la endocría va modificando el fondo ge-
nético donde ellos se expresan (Goodnight, 1999). 

La endocría provoca cambios en la variancia genética, incrementando la 
variancia entre líneas y disminuyéndola dentro de cada una de ellas con 
niveles crecientes de F. Estos cambios son independientes de las frecuen-
cias génicas en ausencia de dominancia y epistasis. Diversos estudios han 
comprobado que frecuentemente las líneas endocriadas son más sensi-
bles o vulnerables a los efectos del ambiente, por lo que puede suceder que 
también ocurra un incremento en la variancia ambiental. 

Cuando existe dominancia no puede deducirse un modelo general para 
explicar los cambios en la distribución de la variancia genética, aunque 
pueden calcularse a condición de conocer las frecuencias génicas (Falco-
ner y Mackay, 2001). 
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5.4. Elección de probadores y variancia entre 
cruzamientos de prueba. Consideraciones teó-
ricas e implicancias prácticas
En los programas de mejoramiento orientados al desarrollo de híbridos en-
tre líneas endocriadas es necesario disponer de un esquema de evaluación 
de esas líneas en cruzamientos de prueba con un probador o tester que 
permita evaluar comparativamente la habilidad combinatoria y discriminar 
correctamente el mérito genético relativo de esas líneas. La elección del 
probador, entonces, constituye una decisión crítica por cuanto afecta una 
de las etapas claves del desarrollo y selección de líneas progenitoras de 
híbridos. Por razones análogas, también es crucial tener en cuenta las ca-
racterísticas del probador en programas de selección recurrente. 

Rawlings y Thompson (1962) aportaron las consideraciones teóricas sobre 
la elección de líneas probadoras para la evaluación de líneas endocriadas. 
Considerando el objetivo de diferenciar apropiadamente el mérito genético 
de un grupo de genotipos, el mejor probador (tester) será, por definición, el 
que maximice la variabilidad genética entre los cruzamientos de prueba. 
Los autores asumieron un modelo con niveles variables de dominancia y 
con ausencia de epistasis y concluyeron que la variancia genética entre 
cruzamientos de prueba será:

CPσg
2 = (½)(pq)[1 + F][a + (1 – 2r)d]2,

donde:

p y q son las frecuencias génicas del alelo favorable y del desfavo-
rable, respectivamente, en la población de cría de la que se están 
derivando líneas endocriadas, 

r es la frecuencia del alelo favorable en el probador y 

F es el coeficiente de endocría de la población de líneas. 

Por una parte, para una misma condición de dominancia y para una frecuen-
cia de probador determinada, la variancia entre cruzamientos de prueba se 
hace mayor cuando la frecuencia alélica del gen favorable en la población 
que se está evaluando o seleccionando se encuentra en niveles interme-
dios (0,5) (Figura 5.3). 
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Figura 5.3. 
Variancia de cruza-
mientos de prueba, 
considerando tres 
valores de desvíos de 
dominancia (a: d=50; 
b: d=25 y c: d=0), 
un valor aditivo 
a=75, en función 
de la frecuencia 
del alelo favorable 
en la población de 
referencia, y para 
distintas frecuencias 
del alelo favorable 
en el probador (r).
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Por otra parte, para cualquier frecuencia del alelo favorable en la población, 
la variancia entre cruzamientos de prueba será mayor cuanto menor sea 
la frecuencia del alelo favorable en el probador (r), a menos que no exista 
dominancia (Figura 5.4). 

La variancia de cruzamientos de prueba no solamente es función de las 
características del probador (sus frecuencias génicas), sino que también 
depende de las frecuencias en el material que se somete a evaluación.

Figura 5.4. 
Efecto de diferentes 
frecuencias del alelo 
favorable en el proba-
dor sobre la variancia 
de cruzamientos de 
prueba, consideran-
do un locus a=100 
y diferentes desvíos 
de dominancia.

Considerando distintos niveles de dominancia, en la Figura 5.5 se grafica 
la variancia de cruzamientos de prueba de dos probadores homocigotas, 
con frecuencia 0 y 1 para los alelos favorables al carácter y diferentes fre-
cuencias de alelos favorables en la población bajo evaluación en caso de 
emplearla como probadora.

Figura 5.5. 
Variancia entre cru-
zamientos de prueba 
de poblaciones con 
diferentes frecuencias 
de alelos favorables 
(p) utilizando dos pro-
badores alternativos 
(frecuencias para los 
alelos favorables r=0 
y r=1) para diferentes 
niveles de domi-
nancia del carácter. 
Se asume a=100.
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Pueden extraerse tres conclusiones básicas a partir del análisis e interpre-
tación de las Figuras 5.3, 5.4 y 5.5. En primer lugar, que a igualdad de otras 
condiciones, las poblaciones de cría originadas a partir de la autofecunda-
ción de un cruzamiento simple son las que permitirán manifestar mayor 
variancia entre cruzamientos de prueba y probablemente mayor heredabi-
lidad para seleccionar entre líneas. En segundo término, el mejor probador 
será, claramente, el que posee la menor frecuencia de alelos favorables, 
cualquiera sea la frecuencia del alelo favorable en la población de referen-
cia. Esto es cierto, si y solo si existe dominancia. En ausencia de dominancia 
(d=0) no importa la constitución alélica del probador porque no afecta la 
magnitud de la variancia entre cruzamientos de prueba. En tercer término, 
cuando d≠0 la variancia de cruzamientos de prueba será mayor cuanto 
mayor sea la diferencia de frecuencias génicas entre la población bajo prue-
ba y el probador. A los fines prácticos, eso explica el interés de clasificar 
el germoplasma de un programa de mejoramiento en grupos heteróticos 
caracterizados por poseer diferencias génicas en los loci que contribuyen 
al rendimiento. De tal forma, las líneas que se derivan de una población de 
referencia, se evalúan con un probador de un grupo heterótico opuesto. 
Utilizando esta estrategia se espera que la diferencia entre las frecuencias 
génicas entre probador y población probada (p - r) sea importante. 

En ausencia de dominancia la variancia entre los cruzamientos de prue-
ba no se ve afectada por la constitución genética del probador y tampoco 
cuando el probador tiene frecuencia génica del alelo favorable igual a 0,5, 
para cualquier nivel de dominancia. Si la dominancia está en el rango de 
parcial a completa y la frecuencia génica del alelo favorable en el probador 
es mayor a 0,5, la variancia resultará decreciente y si existiera sobredo-
minancia cuanto más importante sea la sobredominancia la variancia de 
cruzamientos de prueba será creciente. En cualquier caso y para todo el 
rango de niveles de dominancia, se esperan mayores variancias de los cru-
zamientos de prueba cuando el probador posea frecuencias génicas del 
alelo favorable inferiores a 0,5. 

De la Figura 5.4 y la expresión indicada más arriba, el mejor probador sería 
aquel que carece de alelos favorables en la mayoría de los loci que controlan 
el carácter. Allison y Curnow (1966) analizaron el efecto de la constitución 
del probador en el mejoramiento de poblaciones mediante selección recu-
rrente de medios hermanos basada en cruzamientos de prueba y arribaron 
a conclusiones similares a las de Rawlings y Thompson (1962). Si bien la 
existencia de epistasis puede afectar la variancia entre cruzamientos de 
prueba, el sesgo que ella provocaría respecto de lo que indica el modelo no 
sería importante (Rawling y Thompson, 1962).
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5.5. Variancias genotípicas entre híbridos F1

Asumiendo que se dispone de un número determinado de líneas endocria-
das y se evaluaran la totalidad de los híbridos de dos, tres y cuatro líneas 
posibles de generar con las diferentes combinaciones de tales líneas, las 
variancias genotípicas dentro de cada tipo de híbridos en términos relativos 
a los híbridos simples se presentan en la Tabla 5.10.

Tipo de híbrido

Variancia

Aditiva Dominancia
Epistática

AA AD DD

Simple (2x) 1 1 1 1 1

Tres líneas (3x)  3/4  1/2  9/16  3/8  1/4 

Dobles (4x)  1/2  1/4  1/4  1/8  1/16

Tabla 5.10. 
Componentes de la variancia genotípica para diferentes tipos de híbridos entre líneas homocigotas.

Consecuentemente, un experimento destinado a evaluar y seleccionar 
(elegir) los mejores híbridos presentará mayor variabilidad si se trata de 
híbridos simples, que si se trata de híbridos de tres y cuatro líneas, mejo-
rando así las posibilidades de discriminar entre híbridos para identificar y 
seleccionar los mejores y hacerlo con mayor confiabilidad. 

5.6. Variancia de cruzamientos interpoblacionales
Dadas dos poblaciones, P1 y P2, con frecuencias génicas (p, q) y (r, s), respec-
tivamente, podemos definir las variancias aditivas intrapoblacionales como:

σA1
2 = 2pqα1

2

σA2
2 = 2rsα2

2

donde:
α1 es el efecto de sustitución del gen en la población P1,

α2 es el efecto de sustitución del gen en la población P2, 

y a los homólogos de variancias genéticas o aditivas interpoblacionales 
como (Miranda-Filho, 1982):

σA12
2 = 2pqα2

2

σA21
2 = 2rsα1

2
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Asimismo las covariancias interpoblacionales aditivas serán:

σA1A2 = 2pqα1α2

σA2A1 = 2 rsα1α2

Souza Jr. (1992, 1999) demostró que las variancias genéticas interpobla-
cionales pueden expresarse como:

σA12
2 = σA1

2 + στ12
2 + 4CovA1.τ12

σA21
2 = σA2

2 + στ21
2 + 4CovA2.τ21

donde στij
2 es la variancia de los desvíos entre los efectos aditivos de la 

población i-ésima y los efectos aditivos interpoblacionales del cruzamiento 
entre la i-ésima y j-ésima población.

Si las frecuencias génicas en las poblaciones P1 y P2 son (p, q) y (r, s), res-
pectivamente,

στ12
2 = 8pq(p-r)2d2

στ21
2 = 8rs(r-p)2d2

A su vez,

σA1A2 = CovA1A2 = σA1
2 + 2CovA1.τ12

σA2A1 = CovA2A1 = σA2
2 + 2CovA2.τ12

Por lo tanto:

CovA1.τ12 = (σA1A2 - σA1
2)/2

CovA2.τ21 = (σA2A1 - σA2
2)/2

CovAi.τij es la covariancia de los efectos aditivos de la población i-ésima con 
los desvíos entre los efectos aditivos intrapoblaciones de la población i-
ésima con los interpoblacionales del cruzamiento entre la i-ésima y j-ésima 
población. Expresando estas covariancias según las frecuencias génicas 
de las poblaciones P1 y P2:

CovA1.τ12 = 2pq(p - r)α1d

CovA2.τ21 = 2rs(r - p)α2d 

De tal manera:

σA12
2 = 2pqα1

2 + 8pq(p - r)2d2 + 8pq(p - r)α1d
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          = 2pq[α1
2 + 4(p - r)2d2 + 4(p - r)α1d]

          = 2pq[α1 + 2d(p-r)]2

y

σA21
2 = 2rsα2

2 + 8rs(r - p)2d2 + 8rs(r - p)α2d

          = 2rs[α2
2 + 4(r - p)2d2 + 4(r - p)α2d]

          = 2rs[α2 + 2d(r - p)]2

5.7. Covariancia entre valores aditivos y de 
dominancia en poblaciones endocriadas y 
no endocriadas
En el modelo inicial aplicado a una población sin endocría previa, los efectos 
aditivos y los de dominancia resultan independientes y por lo tanto su cova-
riancia es igual a cero. Por el contrario, cuando la población es endogámica, 
la condición de independencia entre aquellos efectos no se cumple. Puede 
deducirse que cuanto mayor sea la endogamia, mayor será la covariancia 
entre los valores aditivos y los desvíos de dominancia, a menos que las 
frecuencias génicas sean intermedias (Tabla 5.11). Esta última situación 
se trata de un caso especial, en el que a pesar de la existencia de endocría, 
la covariancia es cero. La propiedad de las poblaciones con frecuencias 
génicas intermedias en cuanto a sus componentes causales de variancia 
ha dado lugar a diseños genéticos particulares (ver Capítulo 8).

Población no endocriada Población endocriada

Genotipo Frec. Gen. A D (Frec. x A x D) Frec. Gen. A D (Frec. x A x D)

-- q2 -2pα -2p2d q2 (-2pα)
(-2p2d) q2 + pqF -2pα -2p2d (q2+pqF)(-2pα)

(-2p2d)

-+ 2pq (q– p)α 2pqd 2pq(q-p)
α(2pqd) 2pq(1+F) (q–p)α 2pqd 2pq(1+F)(q-p)

α(2pqd)

++ p2 2qα -2q2d p2 (2qα)
(-2q2d) p2 + pqF 2qα -2q2d (p2+pqF)(2qα)

(-2q2d)

Cov (A,D) 0 Cov (A,D) 4pq(p-q)Fαd

Tabla 5.11. 
Covariancia entre los valores aditivos y de dominancia en poblaciones en equilibrio de Hardy-Weinberg, 
con y sin endogamia. A y D son los valores aditivos y los desvíos de dominancia, respectivamente. Se 
asumen frecuencias génicas p y q para un locus con dos alelos.
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5.8. Desequilibrio gamético
Recordemos que el desequilibrio gamético ocurre cuando las frecuencias 
de algunas gametas para dos o más loci tomados conjuntamente son di-
ferentes a las esperadas en función de las frecuencias gaméticas teóricas 
(ver Capítulo 2). 

La existencia de ligamiento genético implica la falta de independencia entre 
los efectos genotípicos de los loci involucrados. Esta falta de independen-
cia suma a la contribución de ambos loci a la variancia genotípica total, un 
término de covariancia entre estos. Si un carácter está controlado por n 
loci, la variancia genotípica total será:

VG = VG (1, 2, 3…n) = VG1 + VG2 + VG3 +…+VGn + + 2[Cov(G1,G2) + Cov(G1,G3)+…+ Cov(Gn-1,Gn)]     [5.5] 

Cada uno de los términos de covariancia será distintos de cero si los loci invo-
lucrados estuvieran ligados, y serán iguales a cero si hubiera independencia.

En ausencia de epistasis, cada uno de los términos de variancia, VGi , co-
rresponde a la suma de las contribuciones a la variancia genotípica de la 
variancia aditiva y la variancia de dominancia. De manera análoga, cada 
término de covariancia entre pares de genes será (Bernardo, 2010):

Cov (G1,G2) = Cov (α1+δ1; α2+δ2) = 2Cov(α1,α2 ) + Cov (δ1,δ2),

donde:

α1 y α2 hacen referencia al valor de mejora debida a los locus 1 y 2, 
respectivamente,

δ1 y δ2 son los desvíos de dominancia de los locus 1 y 2, respectivamente.

Por lo tanto, reemplazando en [5.5]: 

VG = VG(1,2,3…n) = VA1 + VA2 + VA3 +…+VAn + VD1 + VD2 + VD3 +…+VDn + 

       +  4[Cov(α1,α2) + Cov(α1,α3)+ …+ Cov(αn-1,αn)] + 2[Cov(δ1, δ2) + Cov(δ1, δ3) + …+ Cov(δn-1, δn)]

En maíz se demostró empíricamente (Bernardo, 2010) que la covariancia 
entre los desvíos de dominancia era positiva y que la covariancia de los 
valores de mejora era pequeña. Ambos términos de covariancia implican la 
existencia de variabilidad genotípica oculta que puede ser expuesta confor-
me disminuya el desequilibrio gamético o de ligamiento.

El término de covariancia entre los valores genotípicos de pares de loci 
(COV(Gi,Gj)) por efecto del desequilibrio puede resultar mayor o menor que 
cero. Dicho de otra manera, mientras exista el desequilibrio gamético la 
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variancia genotípica de la población puede ser mayor o menor respecto a 
la variancia genotípica bajo la condición de equilibrio de ligamiento. Cual-
quiera sea la fase de desequilibrio de ligamiento (en acoplamiento o en 
repulsión), la variancia de dominancia disminuirá a medida que disminuya 
el desequilibrio. La variancia aditiva, por el contrario, será menor cuando 
existe desequilibrio de ligamiento en fase de repulsión y será mayor cuando 
exista desequilibrio de ligamiento en fase de acoplamiento. Las expresio-
nes que permiten calcular el sesgo de la variancia aditiva y de dominancia 
en poblaciones en desequilibrio de ligamiento se presentan en la Tabla 5.12 
y en la Figura 5.6.

Variancias Sin ligamiento
Con ligamiento

Fase de acoplamiento Fase de repulsión

Aditiva σ2
A σ2

A + [(1-2c)/2]σ2
A σ2

A - [(1-2c)/2]σ2
A

Dominante σ2
D σ2

D+ [(1-2c)/2]2σ2
D

Tabla 5.12. 
Efecto del coeficiente de recombinación (c) sobre las variancias aditivas y de dominancia en una pobla-
ción en desequilibrio de ligamiento.

Figura 5.6. 
Modificaciones de las 
variancias aditivas y 
de dominancia para 
diferentes coeficientes 
de recombinación (c) 
respecto a la condición 
de equilibrio gamético.

La existencia de desequilibrio de ligamiento tiene implicancias prácticas 
para la selección. Es frecuente que en poblaciones de cría que se generan 
por cruzamiento entre poblaciones con diferencias de frecuencias génicas 
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importantes (por ejemplo entre una población adaptada y otra exótica, o en-
tre una población élite y una población con escaso mejoramiento genético 
previo), la respuesta a la selección que puede esperarse será menor, preci-
samente porque en tales tipos de poblaciones el desequilibrio que existirá 
más probablemente sea en fase de repulsión y menor será la variancia adi-
tiva capitalizable por selección. Por una parte puede resultar conveniente 
efectuar varias generaciones de apareamiento aleatorio a fin de que el des-
equilibrio de ligamiento se reduzca y permita “liberar” variabilidad aditiva 
oculta e incrementar la respuesta esperada a la selección.

Por otra parte cuando el ligamiento es en fase de repulsión, será necesario 
emplear mayores tamaños muestrales, puesto que los genotipos desea-
dos estarán presentes en menor frecuencia a la esperada. Por el contrario, 
el ligamiento de genes favorables en fase de acoplamiento constituye una 
situación ventajosa en términos de requerimientos de muestreo y de res-
puesta esperada a la selección, porque esos genotipos estarán en una 
frecuencia mayor a la esperada en condiciones de equilibrio de ligamien-
to. Es muy común en los programas de mejoramiento la utilización de 
poblaciones de cría que resultan del cruzamiento entre materiales elite y 
en consecuencia el desequilibrio esperable será, probablemente, en fase 
de acoplamiento. 

5.9. Heredabilidad
Knight (1948) definió a la heredabilidad como la fracción de la variancia ob-
servable que se relaciona con la herencia. El término tiene dos acepciones: 
en sentido amplio y en sentido estricto.

La heredabilidad en sentido amplio (H) tiene en cuenta toda la variación 
causada por los distintos tipos de acción génica en relación con la suma de 
la variabilidad genotípica y la variabilidad causada por el ambiente.  

H = σG
2/[σG

2 + σE
2] = (σA

2 + σD
2 + σI

2)/(σA
2 + σD

2 + σI
2 + σE

2) 

La heredabilidad en sentido estricto (h2) solo considera la proporción de 
la variancia genotípica fijable (aditiva) respecto de la variancia observable 
o fenotípica. La heredabilidad en sentido estricto expresa en qué propor-
ción las diferencias observables (fenotípicas) entre los individuos de una 
generación puede transmitirse a la siguiente y es por lo tanto la que ofrece 
mayor valor práctico en programas de selección.

Recordemos que en organismos diploides y alopoliploides solo la acción 
génica aditiva es transmisible entre generaciones puesto que durante el 
proceso de gametogénesis las interacciones intraalélicas (dominancia) 
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e interalélicas (epistasis) se suprimen por el efecto de la reducción a la 
condición haploide o se rompen parcialmente por la recombinación ge-
nética, respectivamente. Los efectos de dominancia y epistasis solo son 
parcialmente transmisibles en la medida que los individuos de la siguiente 
generación recreen las interacciones intraalélicas (porque ofrecen alguna 
ventaja en la selección de la población original) y que el ligamiento entre loci 
cercanos que llevan combinaciones alélicas favorables sea suficiente para 
prevenir la ocurrencia de recombinación genética. 

En mejoramiento genético la heredabilidad no solo puede expresarse sobre la 
base de individuos (animales, plantas), sino también sobre la base de familias.

En el caso de que la unidad de referencia sean plantas individuales de la po-
blación de referencia (es decir, que consideramos la variabilidad fenotípica 
entre plantas sin tener en cuenta las estructuras familiares) la heredabili-
dad en sentido estricto será:

h2 = σA
2/[(σA

2 + σD
2 + σI

2) + σE
2], 

donde σE
2 es la suma de la variancia ambiental y la de interacción genotipo 

x ambiente, es decir:

h2 = σA
2/[(σA

2 + σD
2 + σI

2) + (σGxE
2 + σ2)]

Esta expresión, conceptualmente correcta, en la práctica resulta imposible 
de estimar con precisión ya que como la unidad de referencia son plantas in-
dividuales, no hay posibilidad de evaluarlas en diferentes ambientes (lo que 
impide estimar σGxE

2) ni en más de una parcela (lo que impide estimar σ2).

En el caso de una especie de multiplicación agámica, si efectuáramos una 
multiplicación clonal de los individuos podrían evaluarse en experimentos 
con r repeticiones en un único ambiente, conceptualmente la heredabilidad 
en sentido amplio (H) podría estimarse como:

H = σG
2/[(σG

2) + (σGxE
2 + σ2/b)]

Pero desde el punto de vista práctico, al evaluar en único ambiente, no es 
posible estimar σGxE

2, término que resultará confundido con la estimación 
de σG

2. En estas condiciones solo será posible obtener estimaciones sesga-
das de σG

2 que terminarán sobreestimando la verdadera heredabilidad por 
cuanto VG / (VG + Ve/r), donde VG estima σG

2+ σGxE
2.

La sobreestimación de la heredabilidad resulta del sesgo en el numerador 
de la expresión.
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Cuando se evalúan ciertos tipos de familias, y si realizáramos el experimento 
con r repeticiones en a ambientes, la heredabilidad en el sentido estricto so-
bre la base de medias familiares sería:

σA
2 / [(σG

2) + (σGxE
2/a + σ2/ar)]

y la estimación:

VA / (VG + VGxE /a + Ve/ar), donde VA estima σA
2, VG a σG

2 y VGxE a σGxE
2

Nótese que en este caso VG y VGxE son estimadores insesgados de σG
2 y de σGxE

2, 
respectivamente y que a medida que aumenta la magnitud de la evaluación de 
los genotipos en términos de número de ambientes y de número de repeticio-
nes, se incrementa la estimación de la heredabilidad en sentido estricto.

Si bien ciertos caracteres tienden a poseer heredabilidades que podrían 
catalogarse como bajas, moderadas o altas, estos parámetros responde-
rán también a las características de determinada población de referencia 
(frecuencias génicas, y por lo tanto variancias aditivas, de dominancia y 
de epistasis). Otro factor que incide sobre la heredabilidad, como se pre-
sentará más adelante, es si la unidad de referencia son medias de familias 
o son valores fenotípicos de plantas individuales.  Consecuentemente la 
heredabilidad no es una constante biológica, sino que depende de la pobla-
ción de referencia y de las características experimentales y modalidades 
de evaluación.

5.9.1. Error estándar de las estimaciones de heredabilidad
Klei y Tsuruta (2008) presentaron un método de estimación del error están-
dar de un estimador de heredabilidad. Considerando que:

VA es el estimador de la variancia aditiva,

VE el estimador de la variancia residual, 

VP el estimador de la variancia fenotípica,

y que VP = VA + VE

Entonces el error estándar de la heredabilidad será:

ES(h2) = (VA/VP){[VVA/VA
2] +[VVP/VP

2]-2[Cov(VA,VP)/VAVP]}

Donde VVA y VVP son las variancias de los estimadores de la variancia aditiva 
y la variancia fenotípica, respectivamente.
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5.10. Utilidad de conocer los diferentes compo-
nentes de variancia genotípica en el mejoramiento
Una vez descriptos los componentes de la variancia genotípica y de in-
teracción genotipo x ambiente, es importante determinar la utilidad o la 
capacidad de aprovecharlos en programas de mejoramiento. Dickerson 
(1963) resumió sus conclusiones al respecto (Tabla 5.13). 

Componente de la 
variancia genotípica

Entre clones, 
entre híbridos 

de líneas 
homocigotas

Entre líneas 
homocigotas de 

especies 
autógamas

Entre progenies 
interpoblacionales

Dentro de 
una población 

segregante

σA
2 Total Total Total Total

σAA
2, σAAA

2, σAAAA
2 Total Total Parcial Parcial

σD
2, σDD

2, σDDD
2, σADD

2 ... Total Nulo Parcial Nulo

σGxE
2 Nulo Nulo Nulo Nulo

Tabla 5.13. 
Grado de aprovechamiento de los componentes de variancia genotípica en la selección sobre diferentes 
clases de poblaciones o genotipos. Adaptado de Dickerson (1963).

Conocer la variancia fenotípica y sus componentes causales así como de 
la heredabilidad tiene implicancias prácticas en diferentes aspectos de un 
programa de mejoramiento. Por una parte, porque existirá una proporciona-
lidad directa entre la magnitud de la heredabilidad y la respuesta esperada 
a la selección. Si la variabilidad observada entre individuos o entre medias 
de familias no respondiera básicamente a la existencia de diferencias here-
dables entre ellos, solo puede esperarse una respuesta nula a la selección. 
Por otra parte, la magnitud de la evaluación tiene un efecto muy importante 
sobre el denominador de la fórmula de heredabilidad ya que en la medida 
que aumente el número de repeticiones y de ambientes, la variancia fenotí-
pica se reducirá. 

Este efecto puede observarse en la Tabla 5.14; en ella se asume que las 
variancias verdaderas (o paramétricas) fueran 150, 200 y 300 para la geno-
típica, genotipo x ambiente y ambiental, respectivamente. De la observación 
de la tabla se concluye que para un mismo nivel de recursos (parcelas) para 
evaluar un genotipo, resulta más conveniente ampliar el número de ambien-
tes que de repeticiones. Por ejemplo, si se dispone de recursos limitados 
para evaluar un genotipo en un total de ocho parcelas o unidades experi-
mentales, sería preferible hacerlo en cuatro ambientes con dos repeticiones 
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y no en dos ambientes de cuatro repeticiones, puesto que la heredabilidad 
en el primer caso resultaría mayor que en el segundo (0,63 vs. 0,52) y en 
consecuencia la respuesta a la selección sería mayor.

N.° de 
Ambientes 

(a)

N.° de 
repeticiones 

(r)
VG VGxE/a Ve/ar VP H

1 1 150 200 300 650 0,23

1 2 150 200 150 500 0,30

1 3 150 200 100 450 0,33

1 4 150 200 75 425 0,35

2 1 150 100 150 400 0,38

2 2 150 100 75 325 0,46

2 3 150 100 50 300 0,50

2 4 150 100 37,5 287,5 0,52

3 1 150 67 100 317 0,47

3 2 150 67 50 267 0,56

3 3 150 67 33 250 0,60

3 4 150 67 25 242 0,62

4 1 150 50 75 275 0,55

4 2 150 50 37,5 237,5 0,63

4 3 150 50 25 225 0,67

4 4 150 50 18,7 218,7 0,69

Tabla 5.14. 
Efecto de modificaciones en el número de ambientes de evaluación y de repeticiones dentro de ambien-
tes sobre la heredabilidad en sentido amplio.
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Cuando la población a mejorar posee poca variabilidad genética aditiva, 
una manera posible de incrementar la heredabilidad es emplear el tipo de 
familias que exponga el mayor porcentaje posible de la variancia genética 
de la población, por ejemplo líneas recombinantes o haploides duplicados. 
El efecto relativo (Tabla 5.14) de que para un mismo nivel de recursos se 
modifique su asignación entre número de repeticiones por ambiente y nú-
mero de ambientes depende también de qué unidad de referencia se toma 
para definir la heredabilidad en sentido estricto. Debe examinarse caso por 
caso según la población que se trate.
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Medidas de parecido 
entre parientes

CAPÍTULO 6

6.1. Causas del parecido entre parientes 
Tipos de parientes
Al igual que la media y la variancia fenotípicas, el parecido entre parientes 
es el resultado de causas genéticas y ambientales. Para que dos o más 
individuos sean considerados parientes deben poseer al menos un proge-
nitor o ancestro común en su genealogía. El concepto de identidad alélica 
admite dos situaciones: la de alelos idénticos en estado y la de alelos idén-
ticos por descendencia. En ambos casos nos referimos a alelos que tienen 
la misma estructura, pero en el segundo la condición de identidad ocurre 
porque los alelos de dos o más individuos son copias de un mismo alelo an-
cestral (procedente de generaciones anteriores). En el caso de individuos 
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emparentados, existe una probabilidad mayor que cero de haber recibido 
alelos idénticos por descendencia de algún ancestro en común. Expresado 
en otras palabras, dos o más individuos solo están emparentados si poseen 
en común copias exactas de al menos parte del total de sus genes, provenien-
tes de la réplica del ADN de uno o más ancestros comunes. La cuantificación 
de la probabilidad promedio de que los alelos en cada locus de un individuo 
perteneciente a una población determinada sean producto de la replicación 
del ADN de algún ancestro es la endogamia promedio, que se expresa me-
diante el coeficiente de endogamia (F) de Wright (Wright, 1922). 

Además de esa causal genética, el ambiente también contribuye al parecido 
entre individuos emparentados cuando conviven en un mismo ambiente. El 
de los mellizos es un caso extremo, puesto que estos individuos, además 
de compartir los dos progenitores, comparten el mismo ambiente intraute-
rino, la misma habilidad materna, etc.

Tomando en cuenta las genealogías indicadas en la Figura 6.1, podemos 
reconocer entre los individuos diferentes tipos de parentesco. 

Figura 6.1. 
Representación de la genealogía hipotética de individuos de una población. Ver texto.
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A manera de ejemplo:

 • A con E y B con E tienen una relación padre-progenie.
 • A y B con E tienen una relación padre promedio-progenie.
 • E con F son medios hermanos por tener a B como padre común.
 • F con G son medios hermanos por tener a C como padre común.
 • G y H son hermanos completos por tener ambos padres, C y D, en común.
 • K y J son primos hermanos.
 • G con K y H con J guardan una relación de parentesco tío-sobrino.
 • N y O son primos hermanos segundos por ser hijos, cada uno de ellos, 

de dos primos hermanos (J y K).
La genealogía indicada en la Figura 6.2 corresponde al parentesco entre 
primos dobles. 

Figura 6.2. 
Diagrama que representa la relación de parentesco primos dobles..

Los individuos J y K son primos dobles entre sí, por cuanto uno de sus res-
pectivos progenitores es tío del otro. En este caso E es tío de K e I es tío de J.

6.2. Cuantificación del parecido entre parecidos
Para cuantificar el parecido entre parientes se utilizan medidas de identi-
dad por descendencia, tales como el coeficiente de Malecot (1948) o de 
coancestría (coancestry o kinship) siguiendo a Falconer y Mackay (2001), o 
de coascendencia (parentage según Kempthorne, 1957), el coeficiente de 
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parentesco (relationship, Kempthorne, 1957) y el coeficiente de dominancia 
(Kempthorne, 1957).

6.2.1. Coeficiente de endogamia o de endocría. Identidad alélica 
por descendencia a nivel de individuos
Es la probabilidad de que los dos alelos en un locus tomado al azar en un in-
dividuo diploide Z sean idénticos por descendencia (Wright, 1922). Para el 
cálculo del coeficiente de endocría (FZ) es necesario conocer la genealogía 
desde Z hasta llegar a uno o más ancestros comunes de sus dos progeni-
tores, ya sea porque se dispone de la información completa del pedigrí del 
individuo Z, o porque este procede de un sistema de apareamiento aplica-
do en forma recurrente durante varias generaciones, lo que se denomina 
sistema de endocría. El coeficiente F representa el porcentaje esperado de 
loci de un individuo donde se espera que sus dos alelos sean idénticos 
por descendencia (y por lo tanto homocigotas). Visto a nivel poblacional o 
generacional, F expresa el porcentaje promedio de individuos que se espe-
ra sean homocigotas para alelos idénticos por descendencia en un locus 
tomado al azar.

La aplicación del método de los coeficientes de sendero para el cálculo de 
FZ se presenta en la Figura 6.3.  

Figura 6.3. 
Diagrama genealógico 
correspondiente al in-
dividuo Z hasta el an-
tecesor común (O) de 
sus ancestros (P y Q).
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Deben considerarse todos los senderos o caminos posibles que conectan 
entre sí a ambos padres de Z (W e Y), pasando por todos los ancestros co-
munes (en el diagrama, O). La probabilidad de que un alelo de un individuo 
diploide llegue con una copia a su descendencia inmediata es ½. El FZ se 
calculará entonces como la probabilidad final de que el alelo ancestral se 
haya transferido desde el ancestro común (O) hasta Z a través de los dife-
rentes caminos o senderos que conecten a sus padres (W e Y). 
Así en el caso del pedigrí que se presenta la Figura 6.3, hay dos caminos 
posibles que partiendo de uno de los progenitores de Z (W) y pasando por 
el ancestro común (O) llegan hasta el otro progenitor de Z (Y):

WTRPOQSUY y WTRPOQSVUY.

En estos senderos hay 9 y 10 genotipos involucrados, respectivamente, que 
conectan Z partiendo de uno de los padres y regresando a través del otro 
padre hasta Z. Por lo tanto el coeficiente de endocría del individuo Z será:

FZ = (½)9 + (½)10 = 1/512 + 1/1024 = 0,00293

El coeficiente de endogamia en una población endocriada puede estimarse 
a partir de la proporción de individuos heterocigotas en la población (HIP) 
en relación con la proporción esperada en condiciones de apareamiento 
aleatorio (HAA):

(HIP – HAA)/HAA = 1 – (HIP/HAA) = F

6.2.2. Coeficiente de coancestría. Identidad alélica por descen-
dencia a nivel de pares de individuos 
Dados dos individuos, X e Y, su coeficiente de Malecot (1948) o de coan-
cestría (coancestry, kinship, Falconer y Mackay, 2001) o de coascendencia 
(Kempthorne, 1957), (fxy), es la probabilidad de que un alelo tomado al azar 
en un locus de X y otro alelo tomado al azar del mismo locus, pero de Y, re-
sulten ser idénticos por descendencia (es decir que sean copias de un alelo 
en algún ancestro común). Se expresa simbólicamente como:

fXY = P(x ≡ y)

A nivel poblacional, el coeficiente de coancestría representa la proporción 
de genes de un individuo que son idénticos por descendencia a los de otro 
individuo.

Calcularemos, como ejemplo, el coeficiente de coancestría de los indivi-
duos X e Y, con genotipos x1x2 e y1y2, respectivamente, de acuerdo a la 
genealogía que se presenta en el Cuadro 6.1.
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Generación Individuos
Cuadro 6.1. 
Genealogía hipotética 
para tres generaciones. 
En la generación base 
el cruzamiento entre los 
individuos P y Q genera 
el hijo X, y el cruzamien-
to entre R y S genera el 
hijo Y. Los individuos 
X e Y de la generación 1 
engendran el individuo 
Z en la generación 2.

0 P Q R S

1 X (x1x2) Y (y1y2)

2 Z

El individuo X es hijo de P y Q, en tanto que Y es hijo de R y S. A su vez Z, es 
hijo de X y de Y. Los subíndices 1 o 2 se refieren a los alelos de los indivi-
duos X e Y.

El coeficiente de coancestría entre X e Y será la probabilidad de que un alelo 
tomado al azar de X y otro de Y resulten idénticos por descendencia. Del cru-
zamiento entre X e Y pueden producirse en total cuatro combinaciones de 
gametas posibles (cigóticas) (x1y1, x1y2, x2y1, x2y2) y por lo tanto debemos 
calcular la probabilidad de que en cada una de esas cuatro combinaciones 
gaméticas los alelos involucrados sean idénticos por descendencia. Es de-
cir, que debemos considerar las probabilidades de que x1 sea idéntico a y1, 
que x1 sea idéntico a y2, que x2 sea idéntico a y1 o que x2 sea idéntico a y2. 
Cada uno de estos sucesos tiene una probabilidad P de ocurrencia y como 
se trata de sucesos independientes, la probabilidad promedio final de que 
ocurra al menos uno de esos sucesos es la suma de las probabilidades de 
cada uno de ellos dividido por el número de sucesos posibles (4).

De tal manera:

fXY = ¼ [P(x1 ≡ y1) + P(x1 ≡ y2) + P(x2 ≡ y1) + P(x2 ≡ y2)]

Hallauer (comunicación personal) propuso un método sencillo para calcu-
lar el coeficiente de coancestría entre individuos. Conceptualmente:

fXY = ∑ (Pxiyj).P(xi ≡ yj) 

donde:

Pxiyj es la probabilidad de cada combinación de gametas (cigotas) 
para X y para Y, 

P(xi ≡ yj) es la probabilidad de identidad por descendencia de 
cada combinación de gametas (cigotas) entre X e Y. 

Por ejemplo, P(x1 ≡ y1) es la probabilidad de que un alelo de X (x1) recibido 
por vía materna sea idéntico por descendencia a un alelo de Y (y1), también 
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recibido por vía materna. P(x1 ≡ y2) es la probabilidad de que el alelo (x1) de 
X recibido por vía materna sea idéntico por descendencia al alelo (y2) de Y, re-
cibido por vía paterna y así sucesivamente con las dos alternativas restantes. 

Podemos aplicar este razonamiento para calcular el coeficiente de coan-
cestría para cada tipo de parentesco.

6.2.2.1. Coeficiente de coancestría en familias de medios hermanos
En esta relación de parentesco los individuos X e Y tienen en común uno de 
los progenitores; en el Cuadro 6.2 que se presenta tal progenitor común es 
Q, cuyo genotipo es q1q2.

Generación Individuos
Cuadro 6.2. 
Genealogía hipotética 
para tres generaciones. 
En la generación base 
el cruzamiento entre los 
individuos P y Q genera 
el hijo X, y el cruzamiento 
entre Q y S genera el hijo 
Y. Los individuos X e Y 
de la generación 1 resultan 
medios hermanos por 
compartir el progenitor Q.

0 P (p1p2) Q (q1q2) S (s1s2)

1 X (x1x2) Y (y1y2)

2 Z

 – ¿Cuáles son las combinaciones gaméticas (cigotas) posibles 
para el individuo X?

p1q1   p1q2   p2q1    p2q2

 – ¿Cuáles son las combinaciones gaméticas (cigotas) posibles 
para el individuo Y?

s1q1   s1q2   s2q1   s2q2

Es decir que cuando se toman al azar un par de individuos medios herma-
nos, X e Y, tendremos los sucesos (o pares de genotipos) posibles que se 
presentan en el Cuadro 6.3.

p1q1 s1q1 p1q2 s1q1
p2q1 s1q1 p2q2 s1q1

p1q1 s1q2
p1q2 s1q2 p2q1 s1q2

p2q2 s1q2

p1q1 s2q1 p1q2 s2q1
p2q1 s2q1 p2q2 s2q1

p1q1 s2q2
p1q2 s2q2 p2q1 s2q2

p2q2 s2q2

Cuadro 6.3. 
Pares de combinaciones cigóticas posibles entre individuos medios hermanos.
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Estas dieciséis combinaciones son todas igualmente probables, pero en solo 
ocho de ellas (destacadas en color y negrita) se comparten alelos idénticos 
por descendencia. Para cada combinación de individuos indicados en ne-
grita obtendremos la siguiente probabilidad de identidad por descendencia 
(tomando por ejemplo la de la izquierda de la primera fila en el Cuadro 6.3):

(¼)[P(p1 ≡ s1) + P(p1 ≡ q1) + P(q1 ≡ s1) + P(q1 ≡ q1)] = (¼) ( 0  +  0  +  0  +  1) = 1/4

Por lo tanto fXY = (8/16).(1/4) = 1/8

Podemos aplicar la misma metodología para determinar el coeficiente de 
coancestría de hermanos completos. 

6.2.2.2. Coancestría entre hermanos completos
En esta relación de parentesco (Cuadro 6.4) los individuos X e Y tienen en 
común sus dos progenitores (P y Q).

Generación Individuos
Cuadro 6.4. 
Genealogía hipotética 
para tres generaciones. En 
la generación base el cru-
zamiento entre los indivi-
duos P y Q genera los hi-
jos X e Y. Los individuos 
X e Y de la generación 
1 resultan ser hermanos 
completos por compartir 
sus dos progenitores.

0 P (p1p2) Q (q1q2) Q (q1q2) P (p1p2)

1 X (x1x2) Y (y1y2)

2 Z

 – ¿Cuáles son las combinaciones gaméticas (cigotas) posibles 
para el individuo X?

p1q1   p1q2   p2q1   p2q2

 – ¿Cuáles son las combinaciones gaméticas (cigotas) posibles 
para el individuo Y?

p1q1   p1q2   p2q1   p2q2

Es decir, que cuando se toman al azar un par de individuos que son hermanos 
completos entre sí tendremos los siguientes sucesos posibles (Cuadro 6.5):

p1q1 p1q1 p1q2 p1q1 p2q1 p1q1 p2q2 p1q1

p1q1 p1q2 p1q2 p1q2 p2q1 p1q2
p2q2 p1q2

p1q1 p2q1 p1q2 p2q1
p2q1 p2q1 p2q2 p2q1

p1q1 p2q2
p1q2 p2q2 p2q1 p2q2 p2q2 p2q2

Cuadro 6.5. 
Pares de combinaciones cigóticas posibles entre individuos hermanos completos.



173                                                                                                                 

Las 16 combinaciones son todas igualmente probables, pero esta vez 12 
de ellas (destacadas en color) comparten alelos idénticos por descen-
dencia, en número de dos alelos (cuatro combinaciones) o un alelo (ocho 
combinaciones). 

Para cada una de las cuatro combinaciones de individuos indicados en color 
que comparten dos alelos idénticos obtendremos la siguiente probabilidad 
de identidad por descendencia (tomando como ejemplo p1q1 y p1q1):

(¼)[P(p1 ≡ p1) + P(p1 ≡ q1) + P(q1 ≡ p1) + P(q1 ≡ q1 )] = (¼)(1 + 0 + 0 + 1) = ½ 

Para cada una de las ocho combinaciones de individuos indicados en color 
que comparten solamente un alelo idéntico obtendremos la siguiente proba-
bilidad de identidad por descendencia (tomando como ejemplo p1q1 y p1q2):

(¼)[P(p1 ≡ p1) + P(p1 ≡ q2) + P(q1 ≡ p1) + P(q1 ≡ q2 )] = ¼ (1+ 0 + 0 + 0) = ¼  

Por lo tanto fXY = (4/16).(1/2) + (8/16)(1/4) = ¼

6.2.2.3. Coancestría entre progenie-progenitor
En esta relación de parentesco (Cuadro 6.6) el individuo X es hijo de P.

Generación Individuos
Cuadro 6.6. 
Genealogía hipotética para dos ge-
neraciones. En la generación base 
el cruzamiento entre los indivi-
duos P y Q genera el hijo X. 0 P (p1p2) Q (q1q2)

1 X (x1x2)

 – ¿Cuáles son las combinaciones gaméticas (cigotas) posibles 
para el individuo X?

p1q1   p1q2   p2q1   p2q2

Es decir, que cuando se toman al azar un individuo X y el progenitor P las 
posibles combinaciones de cigotas serán las que se indican en el Cuadro 6.7.

p1p2 p1q1

Cuadro 6.7. 
Pares de combinaciones cigóti-
cas posibles entre un individuo 
y uno de sus progenitores.p1p2 p1q2

p1p2 p2q1

p1p2 p2q2
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Las cuatro combinaciones son entre sí igualmente probables y en todas 
ellas se comparte un alelo idéntico por descendencia. Para cada una de las 
cuatro combinaciones de individuos indicados en color que comparten un 
alelo idéntico obtendremos la siguiente probabilidad de identidad por des-
cendencia (como ejemplo la de la primera fila):

¼ [P(p1 ≡ p1) + P(p1 ≡ q1) + P(p2 ≡ p1) + P(p2 ≡ q1)] = ¼ (1+ 0 + 0 + 0) = ¼ 

Por lo tanto fXY = (4/4).(1/4) = ¼

6.2.2.4. Coancestría entre tío y sobrino
Los individuos S e Y son hermanos completos y X, la descendencia de S y R, 
es sobrino del individuo Y (Cuadro 6.8).

Generación Individuos
Cuadro 6.8. 
Genealogía hipotética para 
tres generaciones. En la 
generación base el cruza-
miento entre los individuos 
P y Q genera los hijos S e 
Y, y el cruzamiento de los 
individuos R y S genera el 
individuo X. Los individuos 
X e Y guardan un paren-
tesco del tipo tío-sobrino.

0 P (p1p2) Q (q1q2) P (p1p2) Q (q1q2)

1 R (r1r2) S (z1z2) Y (y1y2)

2 X (x1x2)

En términos de los alelos de P y de Q, las combinaciones gaméticas (cigo-
tas) posibles del individuo S serán:

p1q1   p1q2   p2q1   p2q2

Por lo tanto las combinaciones gaméticas (cigotas) posibles para el indivi-
duo X serán las que se indican en el Cuadro 6.9.

 1/4  1/4  1/4  1/4
Cuadro 6.9. 
Combinaciones cigóticas 
posibles para el individuo X, 
resultante del cruzamiento 
entre los individuos R y S 
(ver pedigrí en Cuadro 6.8).

p1 q1 p2 q2

 1/2 r1 r1p1 r1q1 r1p2 r1q2

 1/2 r2 r2p1 r2q1 r2p2 r2q2

La probabilidad de cada combinación gamética (cigota) de X es 1/8 y esas 
combinaciones gaméticas (cigotas) en el individuo X serán las indicadas 
en el Cuadro 6.10.
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r1p1 r1q1 r1p2 r1q2

Cuadro 6.10. 
Combinaciones cigóticas posibles 
para el individuo Y, resultante del 
cruzamiento entre los individuos P 
y Q (ver pedigrí en Cuadro 6.8).r2p1 r2q1 r2p1 r2q2

 – ¿Cuáles son las combinaciones gaméticas (cigotas) posibles 
para el individuo Y?:

p1q1   p1q2    p2q1   p2q2

Es decir, que cuando se toman al azar un individuo X y su tío Y, las posibles 
combinaciones de cigotas que podrían encontrarse son las del Cuadro 6.11.

p1q1 r1p1 p1q2 r1p1 p2q1 r1p1 p2q2 r1p1

p1q1 r1q1 p1q2 r1q1
p2q1 r1q1 p2q2 r1q1

p1q1 r1p2 p1q2 r1p2
p2q1 r1p2 p2q2 r1p2

p1q1 r1q2
p1q2 r1q2 p2q1 r1q2

p2q2 r1q2

p1q1 r2p1 p1q2 r2p1 p2q1 r2p1 p2q2 r2p1

p1q1 r2q1 p1q2 r2q1
p2q1 r2q1 p2q2 r2q1

p1q1 r2p2 p1q2 r2p2
p2q1 r2p2 p2q2 r2p2

p1q1 r2q2
p1q2 r2q2 p2q1 r2q2

p2q2 r2q2

Cuadro 6.11. 
Pares de combinaciones cigóticas posibles entre individuos que guardan una relación de parentesco tío-
sobrino (ver pedigrí en Cuadro 6.8).

Las 32 combinaciones son todas igualmente probables y la mitad de ellas 
comparten un alelo idéntico por descendencia. 

Para cada una de las 16 combinaciones de individuos indicados en color 
que comparten dos alelos idénticos obtendremos la siguiente probabilidad 
de identidad por descendencia (como ejemplo p1q1 y r1p1):

(¼)[P(p1 ≡ r1) + P(p1 ≡ p1) + P(q1 ≡ r1) + P(q1 ≡ p1)] = ¼ (0 + 1 + 0 + 0) = 1/4 

Por lo tanto fXY = (16/32).(1/4) = 1/8

6.2.2.5. Reglas para calcular el coeficiente de coancestría
Alternativamente, todos estos ejemplos de cálculo de coeficientes de coan-
cestría pueden realizarse aplicando directamente las siguientes reglas 
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(Falconer y Mackay, 2001) que se presentan sobre la base del esquema 
general que presenta el Cuadro 6.1.

 • La coancestría entre dos individuos en una generación es el prome-
dio de la coancestría entre sus padres. 

Aplicado al esquema de más arriba:

fXY = (¼)(fPR + fPS + fQR + fQS)     [6.1]

 • La coancestría entre dos individuos es el promedio de la coancestría 
entre uno de los dos individuos con cada uno de los padres del otro. 
En este caso:

fXY = (½)(fXR + fXS)     [6.2]

o bien

 fXY = (½)(fYP + fYQ)

 • La coancestría entre individuos que pertenecen a diferentes gene-
raciones es el promedio de la coancestría de un individuo con los 
progenitores del otro. 
Por ejemplo entre X y R:

fXR = (½)(fPR + fQR)

 • La coancestría de un individuo consigo mismo es 

fXX = (¼)[P(x1 ≡ x1) + P(x1 ≡ x2) + P(x2 ≡ x1) + P(x2 ≡ x2)]

fXX = (¼)(1+ Fx + Fx +1) 

fXX = (½)(1 + Fx)       [6.3]

Si no existiera endocría previa, de modo que FX = 0, entonces

fXX = (¼)(1+ 0 + 0 +1) 
fXX = (¼)(2) = 1/2

 • La coancestría entre dos individuos es el coeficiente de endogamia 
(F) de su progenie:

fXY = FZ     [6.4]

Podemos aplicar estas reglas para calcular el coeficiente de coancestría 
para los tipos de parientes presentados más arriba.
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6.2.2.5.1. Coancestría de familias de medios hermanos

Como vimos más arriba, en esta relación de parentesco los individuos 
X e Y tienen en común uno de los progenitores. En el Cuadro 6.2 Q, cuyo 
genotipo es q1q2.

Por la regla [6.1]:

fXY = (¼)(fPQ + fPS + fQQ + fQS)

Siendo que P, Q y S no están emparentados, aplicando la regla [6.3] y asu-
miendo que Q no es endogámico:

fXY = (¼)[0 + 0 + (½)(1 + FQ) + 0] 

fXY = (¼)[0 + 0 + (½)(1 + 0) + 0] = 1/8

Si asumimos que P, Q y S no están emparentados y que el progenitor co-
mún (Q) es endogámico (FQ = 1), entonces:

fXY = (¼)[0 + 0 + (½)(1 + 1) + 0] = 1/4

6.2.2.5.2. Coancestría de familias de hermanos completos
En esta relación de parentesco los individuos X e Y tienen en común a los 
dos progenitores. En el Cuadro 6.4 P y Q.

En este caso, aplicando [6.1]:

fXY = (¼)(fPP + fPQ + fQP + fQQ)

y aplicando [6.3]:

fXY = (¼) [(½)(1+ FP) + 2fPQ + (½)(1 + FQ)]

Si asumimos que P y Q no están emparentados ni tienen endocría previa:

fXY = (¼)[ (½)(1 + 0) + 0 + (½)(1 + 0)] = 1/4

Si asumimos que P y Q no están emparentados y que ambos progenitores 
comunes (P, Q) son endogámicos (FQ = FP =1), entonces:

fXY = (¼)[(½)(1 + 1) + 0 + (½)(1 + 1)] = 1/2 

Si asumimos que P y Q están emparentados y son endogámicos:

fXY = (½)(1+ fPQ )
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6.2.2.5.3. Coancestría entre tío-sobrino
Corresponde al esquema genealógico del Cuadro 6.8

fXY = (¼)(fRP + fRQ + fSP + fSQ)

fXY = (¼)[0 + 0 + (½)(fPP + fPQ)] = (¼)[(½)(1 + FP) + 0]

Si P es no endogámico, 

fXY = (¼) [(½)(1 + 0) + 0] = 1/8 

6.2.2.5.4. Coancestría entre progenie y progenitor
Calcularemos la relación de parentesco entre el X y uno de sus progenito-
res, Q (Cuadro 6.6)

En este caso, aplicando [6.2]:

fXQ = (½)[fXX + fPQ]

y según [6.3]:

fXQ = (½) [(½)(1 + FX) + fPQ ]

Si FX = 1, entonces fXQ = (½)[1 + fPQ ]

Si FX = 1 y si P y Q no están emparentados: fXQ = ½ 

Si FX = 0 y si P y Q no están emparentados: fXQ = ¼

6.2.2.5.5. Coancestría bajo sistemas regulares de endocría
Bajo estos sistemas los individuos que comparten una misma generación 
poseen el mismo nivel de endocría, resultante de la repetición del mismo 
esquema de apareamiento generación tras generación. Desde un punto de 
vista práctico resulta útil deducir ecuaciones recurrentes para calcular los 
coeficientes de endogamia y de coancestría y relacionarlos con los respec-
tivos coeficientes en las generaciones previas (Falconer y Mackay, 2001).

Bajo diferentes sistemas de endocría, las ecuaciones recurrentes se pre-
sentan en la Tabla 6.1.

Sistema de endocría

Autofecundación Apareamiento entre 
hermanos completos

Apareamiento entre 
medios hermanos Retrocruza

Ft = ½ (1 + Ft-1) Ft = ¼(1 + 2Ft-1+ Ft-2) Ft = 1/8(1 + 6Ft-1 + Ft-2) Ft = ¼ (1 + 2Ft-1)

Tabla 6.1. 
Ecuaciones para el cálculo del coeficiente de endogamia luego de t generaciones aplicando diferententes sis-
temas: autofecundación, retrocruzamiento y apareamiento entre medios hermanos y hermanos completos.
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6.2.3. Coeficiente de Kempthorne
Este coeficiente fue definido Kempthorne (1954) como la probabilidad pro-
medio de que dos individuos emparentados, X e Y, reciban alelos idénticos 
por descendencia desde algún ancestro común a partir de uno y de otro 
progenitor, simbolizadas como ɸ y ɸ’, respectivamente. 

6.2.3.1. Caso de hermanos completos
Calcularemos, a modo de ejemplo, el coeficiente de Kempthorne para el 
caso de individuos hermanos completos, X (genotipo x1x2) e Y (genotipo 
y1y2), hijos de los individuos P y Q, de acuerdo a la genealogía que se pre-
senta en el Cuadro 6.4.

De acuerdo al esquema, X e Y son hijos de P y de Q y asumiremos que P y 
Q no están emparentados ni son endogámicos.

rxy = (½) (ɸ + ɸ’), 

donde:

rxy =es el coeficiente de Kempthorne 

ɸ = P(x1 ≡ y1) = P(x1 ≡ p1 ≡ y1) + P(x1 ≡ p2 ≡ y1) = ¼ + ¼ = ½

y  ɸ’= P(x2 ≡ y2) = P(x2 ≡ q1 ≡ y1) + P(x2 ≡ q2 ≡ y2) = ¼ + ¼ = ½

Por lo tanto:

rxy = (½)(ɸ + ɸ’) = (½)(½ + ½) = ½ 

Obsérvese que rxy = 2fxy 

6.2.3.2. Caso de medios hermanos
Consideremos el coeficiente de parentesco entre dos individuos, X e Y, que 
son medios hermanos por tener en común el progenitor Q de acuerdo al 
Cuadro 6.2.

Según el esquema, X es hijo de P y Q, e Y es hijo de Q y S.

rxy = (½)(ɸ + ɸ’), 

donde:

ɸ = P(x1 ≡ y1) + P(x2 ≡ y2) = P(x1 ≡ q1 ≡ y1) + P(x2 ≡ q2 ≡ y2) = ½ 

y  ɸ’= 0 
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Por lo tanto:

rxy = (½)(ɸ + ɸ’) = (½)(½ + 0) = ¼

Obsérvese que rxy = 2fxy 

Al igual que en el caso de hermanos completos, consideramos que los pa-
dres de X e Y no están emparentados ni son endogámicos.

6.2.3.3. Caso de progenie-progenitor
Asumiremos que P y Q no están emparentados, no son endogámicos y que 
el individuo X es progenie del cruzamiento P x Q, siguiendo el Cuadro 6.6.

De acuerdo al esquema, X es hijo de P y Q. El coeficiente de parentesco 
entre P y Q será

rxy = (½)(ɸ + ɸ’), 

donde:

ɸ = P(x1 ≡ y1) + P(x2 ≡ y2)= ½ + ½ = 1 

y  ɸ’= 0 

Por lo tanto:

rxy = (½)(ɸ + ɸ’) = (½)(1 + 0) = ½ 

6.2.3.4. Caso de parentesco tío-sobrino

Generación Individuos
Cuadro 6.12. 
Genealogía hipotética para 
tres generaciones. En la 
generación base el cruza-
miento entre los individuos 
P y Q genera los hijos R y 
S, y el cruzamiento de los 
individuos E y S genera el 
individuo F. Los individuos 
F y R guardan un parentes-
co del tipo tío-sobrino.

0 P (p1p2) Q (q1q2) P (p1p2) Q (q1q2)

1 R (r1r2) S (s1s2) E (e1e2)

2 F (f1f2)

 
De acuerdo al Cuadro 6.12 R y S son hermanos completos e hijos de P y 
Q. F es, a su vez, hijo de S y E, por lo que el parentesco entre R y F es de 
tío-sobrino

rxy = (½)(ɸ + ɸ’), 

donde:
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ɸ = P(r1 ≡ f1) + P(r2 ≡ f1) = [P(r1 ≡ p1 ≡ s1 ≡ f1) +

+ P(r1 ≡ q1 ≡ s1 ≡ f1)] + [P(r2 ≡ p2 ≡ s2 ≡ f2) 

+ P(r2 ≡ q2 ≡ s2 ≡ f2)]=

= (1/8 + 1/8) + (1/8 + 1/8) = 1/2

y  ɸ’= 0 

Por lo tanto:

rxy = (½)(ɸ + ɸ’) = (½)(½ + 0) = ¼

6.3. Coeficiente de dominancia
Este coeficiente (∆xy) fue definido por Kempthorne (1957) y es la probabi-
lidad de que dos individuos, X e Y, posean el mismo genotipo idéntico por 
descendencia. A diferencia de los anteriores coeficientes, el de dominancia 
solo podrá ser distinto de cero si y solo si los individuos X e Y tienen ances-
tros en común a través de sus dos progenitores. 

Consideremos las relaciones que presenta el Cuadro 6.1

Aplicando la definición: ∆XY = fPR. fQS + fPS.fQR = ɸɸ’

Calcularemos, a modo de ejemplo, el coeficiente de dominancia entre indivi-
duos hermanos completos X (genotipo x1x2) e Y (genotipo y1y2) de acuerdo 
a la genealogía que se presenta en el Cuadro 6.4:

En este caso X e Y son hijos del cruzamiento entre los progenitores P y Q.

Los individuos X e Y pueden tener cualquiera de los siguientes genotipos:

p1q1

p1q2

p2q1

p2q2

Por lo tanto debemos calcular las siguientes probabilidades y sumarlas ya 
que cualquiera de los cuatro casos cumple la condición exigida en la defini-
ción del coeficiente de dominancia:

P(x1 ≡ y1 ≡ p1) x P(x2 ≡ y2 ≡ q1) = (½.½) x (½.½) = 1/16

P(x1 ≡ y1 ≡ p1) x P(x2 ≡ y2 ≡ q2) = (½.½) x (½.½) = 1/16
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P(x1 ≡ y1 ≡ p2) x P(x2 ≡ y2 ≡ q1) = (½.½) x (½.½) = 1/16

P(x1 ≡ y1 ≡ p2) x P(x2 ≡ y2 ≡ q2) = (½.½) x (½.½) = 1/16

Es decir que:

∆xy = 4(1/16) = ¼

Para el caso de hermanos completos recordemos que ɸ y ɸ’ eran ½. 

Por lo tanto ∆xy = (½) (½) = ¼ 

Entre los coeficientes de parentesco y de dominancia existe la siguiente 
relación:

∆xy = ɸ ɸ’ y rXY = (½)(ɸ + ɸ’)

Por lo tanto ∆xy = ɸ’(2rXY - ɸ’) 

En la Tabla 6.2 se presentan los coeficientes de coancestría, de Kempthor-
ne y de dominancia para diferentes parentescos.

Parentesco fXY rXY ΔXY

Tabla 6.2. 
Coeficientes de coances-
tría (fxy), de Kempthorne 
(rxy) y de dominancia 
(Δxy) para diferentes 
tipos de parentescos.Padre – Progenie  1/4  1/2 0

Medios Hermanos  1/8  1/4 0

Hermanos Completos  1/4  1/2  1/4 

Tío-Sobrino  1/8  1/4 0

6.4. Cálculo de coeficientes de parentesco en 
esquemas de pedigrí complejos mediante 
el método tabular
Siguiendo el esquema del pedigrí de interés debe armarse una tabla de do-
ble entrada. La primera fila y primera columna de la tabla se construyen 
colocando de izquierda a derecha y de arriba hacia abajo a los individuos 
más antiguos en el pedigrí y siguiendo por los más recientes. Se elabora 
entonces una tabla o matriz cuadrada y simétrica, de tantas filas o colum-
nas como individuos hay en el diagrama de pedigrís (Freeman, 1988). Los 
elementos de la diagonal de esa matriz (aii) son 1 más el coeficiente de 
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endogamia (F) del individuo que corresponde a la i-ésima fila y columna. Es 
decir que:

1 + Fi = aii

Los elementos de la matriz ubicados por fuera de la diagonal (aij) son los 
coeficientes de parentesco de Wright (Rij) de la combinación de individuos 
correspondientes a la combinación fila/columna. Cuando se desconocen 
los progenitores de la combinación del i-esimo y j-ésimo genotipo, el ele-
mento aij correspondiente será 0; y en el caso de la combinación del í-esimo 
genotipo consigo mismo será 1.

A su vez, Rij = aij/(aii ajj)½     [6.5]

Los elementos de la tabla se van determinando secuencialmente de la si-
guiente manera, comenzando con los elementos aii:

aii = 1 + (½)ai’j’     [6.6]

donde i’ y j’ son los padres de i, o bien su equivalente:

aii = 1 + (½) (elemento de la interacción de los padres de i)     [6.7]

Los términos aij se computan como:

aij = (½)(aij’ + aij’’)

donde j’ y j’’ son los padres de j, o bien

aij = (½) (la suma de los elementos en la i-ésima fila para los dos 
padres de j’)

Los elementos aji son idénticos a los elementos aij, por lo que no son nece-
sarios nuevos cómputos.

Apliquemos estas reglas al esquema de pedigrí que se presenta en la Figu-
ra 6.4 (tomado de Freeman):
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 Figura 6.4. 
Diagrama hipotético 
de genealogía com-
pleja para ejemplifi-
car la aplicación del 
método tabular en 
el cálculo del coefi-
ciente de parentesco

Los elementos aAB, aAD, aBD, aCD y aFB (y sus recíprocos) son iguales a 0 por 
cuanto no hay información en el pedigrí que permita determinar que esos 
pares de individuos estén relacionados.

Los elementos aAA, aBB y aDD son iguales a 1, por cuanto no conocemos si 
tienen endogamia previa (se asume que FA, FB y FD son iguales a cero).

Los elementos aCC y aFF pueden computarse aplicando [6.6] o [6.7]:

aCC = 1 + (½)aAB = 1 + (½)(0) = 1 ; FC = 0
aFF = 1 + (½)aAD = 1 + (½)(0) = 1; FF = 0

Los restantes elementos:

aAC = (½)(aAA + aAB) = (½)(1+0) = ½
aAE = (½)(aAC + aAD) = (½)(½ + 0) = ¼ 
aBC = (½)(aBA + aBB) = (½)(0 + 1) = ½
aBE = (½)(aBC + aBD) = (½)(½ + 0) = ¼ 

aCE = (½)(aCC + aCD) = (½)(1 + 0) =  ½ 
aDE = (½)(aDC + aDD) = (½)(0 + 1) = ½ 
aDF = (½)(aDA + aDD) = (½)(0 + 1) = ½ 
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aEF = (½)(aEA + aED) = (½)(¼ + ½) = ⅜ 
aAF = (½)(aAA + aAD) = (½)(1 + 0) = ½ 
aAG = (½)(aAE + aAF) = (½)(¼ + ½) = ⅜  
aBG = (½)(aBE + aBF) = (½)(¼ + 0) = ⅛ 

aCG = (½)(aCE + aCF) = (½)(½ + ¼) = ⅜ 

aDG = (½)(aDE + aDF) = (½)(½ + ½) = ½ 

aEG = (½)(aEE + aEF) = (½)(1 + 3/8) = 11/16

aFG = (½)(aFE + aFF) = (½)(3/8 + 1) = 11/16

aGG = 1 + (½)(aEF) = 1 + (½)(3/8) = 19/16; FG = 3/16

Obsérvese que el cómputo lleva un orden según la cronología del dia-
grama de pedigrí (Tabla 6.3). Los últimos elementos corresponden a los 
genotipos más recientes y se computan en base a los elementos de los 
genotipos ancestrales.

A

B

C

D

A

D

E

F

A B C D E F G

A 1.0 0 1/2 0 1/4 1/2 3/8

B 0 1.0 1/2 0 1/4 0 1/8

C 1/2 1/2 1.0 0 1/2 1/4 3/8

D 0 0 0 1.0 1/2 1/2 1/2

E 1/4 1/4 1/2 1/2 1.0 3/8 11/16

F 1/2 0 1/4 1/2 3/8 1.0 11/16

G 3/8 1/8 3/8 1/2 11/16 11/16 19/16

Tabla 6.3. 
Elementos de la matriz para el cálculo del coeficiente de parentesco aplicando el método tabular al 
esquema genealógico presentado en la Figura 6.4. 

El coeficiente de parentesco de Wright, por ejemplo entre los genotipos F y 
C, puede calcularse utilizando la expresión [6.5] y utilizando los elementos 
de la tabla:

RFC = aFC/(aFF aCC)½  = (¼)/[(1)(1)]½  = ¼ 
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Covariancia 
entre parientes

CAPÍTULO 7

7.1. Covariancia genotípica entre individuos y 
sus componentes
Consideremos los valores genotípicos de dos individuos, X e Y, tomados al azar 
de una población de referencia, expresados en función de sus valores de mejora 
(sumatoria de los efectos medios de sus alelos) y los desvíos por dominancia:

Xij = µ + xαi + xαj + xδij

Yij = µ + yαi + yαj + yδij

Por definición, la covariancia genotípica entre X e Y será igual a la esperanza ma-
temática de los productos cruzados:
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CovG(X,Y) = ε ( xαi + xαj + xδij ) (yαi + yαj + yδij) = ε(xαi yαi) + 

     + ε(xαi yαj)+  ε(xαi 
yδij) + ε (xαj yαi) + ε(xαj yαj)+ 

     + ε (xαj yδij) + ε (xδij
 yαi ) + ε(xδij yαj)+ ε(xδij yδij)

Como los efectos medios de los alelos y los desvíos de dominancia son indepen-
dientes, entonces:

ε(xαi yδij) =ε (xαj yδij) = ε (xδij yαi ) = ε(xδij yαj) = 0

Así como la variancia genotípica se particiona en componentes causales, lo mis-
mo ocurre con la covariancia genotípica. De esta forma podremos descomponerla 
en covariancia genética o aditiva, covariancia de dominancia y covariancia epistá-
tica cuando se consideran dos o más loci. 

En ausencia de epistasis y asumiendo que X e Y no son individuos endogámicos, 
dentro de la covariancia genotípica podemos distinguir dos componentes, la co-
variancia aditiva o genética y la covariancia de dominancia:

Cov G(X,Y) = CovAXY + CovDXY = CovG (xαi + xαj , yαi + yαj) + CovG (xδij yδij) 

Los ε(xαi yαi), ε(xαi yαj), ε(xαj yαi), ε(xαj yαj) son iguales a cero cuando X e Y 
no están emparentados y sus respectivos coeficientes de coancestría son, por lo 
tanto, iguales a cero. Así ε(xαi yαj) = ε(xαi) ε(yαj) = 0.

Entonces si los individuos X e Y no están emparentados resultará:

CovG(X,Y) = CovG (xαi + xαj + xδij , yαi + yαj + yδij) = 0

Si en cambio, X e Y estuvieran emparentados por compartir al menos un ancestro 
en común, la covariancia genotípica entre X e Y será diferente:

CovG(X,Y) = CovG (xαi + xαj + xδij , yαi + yαj + yδij) ≠ 0

En tal caso, 

CovG(X,Y) = ε(xαi + xαj + xδij ) (yαi + yαj + yδij) 

    = ε(xαi yαi) + ε(xαi yαj)+ ε (xαj yαi) + ε(xαj yαj)+ ε(xδij yδij),     [7.1]

Observemos que la covariancia genotípica posee cuatro términos que involucran 
a los productos de los efectos medios de los alelos tomados al azar de los indi-
viduos X e Y y un término referido a los productos de los desvíos de dominancia. 
Veamos con más detenimiento cada uno de los términos del miembro de la dere-
cha de la igualdad.

ε(xαi yαi) = fXY.ε(yαi)
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ε(xαi yαj) = fXY.ε(yαj)

ε(xαj yαi) = fXY.ε(yαi)

ε(xαj yαj) = fXY.ε(yαj)

donde fXY es la probabilidad de que X e Y sean idénticos por descendencia, por 
definición es el coeficiente de coancestría.

Por lo tanto recordando [7.1], tendremos que 

CovG(X,Y) = ε(xαi yαi) + ε(xαi yαj)+ ε(xαj yαi) + ε(xαj yαj) + ε(xδij yδij)

           = 4 fXY ε(α2) + ε(xδij yδij),     [7.2]

Expresando en términos de variancia aditiva, recordemos que:

σA
2 = ε[(αi + αj)2] = ε(αi

2) + ε(αj
2) + 2ε(αiαj)

Si X no es endogámico, entonces:

σA
2 = ε(αi

2) + ε(αj
2) + 2(0) = 2ε(α2)  

ε(α2) = ½ σA
2,     [7.3]

 Reemplazando en [7.2]:

CovG(X,Y) = 4fXY (½)σA
2 + ε(xδij yδij) = 2fXY σA

2 + ε(xδij yδij)

Nos resta determinar el componente ε(xδij yδij) de la covariancia genotípica. 

ε(xδij yδij) = ε(xδij) ε( yδij) = [P(Xi ≡ Yi, Xj  ≡ Yj) + P(Xi ≡ Yj, Xj ≡ Yi)] ε(δij
2) = ∆XY σD

2

Reeemplazando llegamos a la expresión:

 CovG(X,Y) = 2fXY σA
2 + ∆XY σD

2 ,     [7.4]

Las medidas de coeficientes de coancestría y de parentesco sirven para cuan-
tificar la covariancia aditiva y el coeficiente de dominancia para cuantificar la 
covariancia de dominancia entre los individuos X e Y.

Alternativamente podemos llegar al mismo resultado respecto de la covariancia 
aditiva y la covariancia de dominancia siguiendo el razonamiento que se presenta 
más adelante. Si los parientes son endocriados, ocurre que los términos ε(xαi yδij), 
ε (xαj yδij), (xδij yαi ) y (xδij yαj) pueden ser diferentes de cero y en consecuencia 
la partición de la covariancia genotípica en covariancia aditiva y covariancia de do-
minancia no es factible, a menos que las frecuencias génicas sean iguales a 0,5.
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7.1.1. Covariancia aditiva
Consideremos dos individuos, X e Y, hijos del cruzamiento AxB y CxD, respectiva-
mente, tal como se presenta en el Cuadro 7.1.

1 A 
(a1a2)

B
 (b1b2)

C
 (c1c2)

D
 (d1d2)

Cuadro 7.1. 
Esquema de relación genealógica 
de dos individuos producto del 
cruzamiento entre individuos 
de la generación parental.

2 X (x1x2) Y (y1y2)

La covariancia aditiva surge de considerar las posibles situaciones de identidad 
por descendencia entre los alelos de X e Y.

Es decir, que tenemos que considerar las siguientes alternativas de identidad por 
descendencia:

X1 ≡ Y1; X2 ≡ Y2; X1 ≡ Y2; y X2 ≡ Y1; 

Cada una de estas alternativas tiene una probabilidad promedio de ocurrencia que 
es el coeficiente de coancestría entre X e Y (fXY). 

La covariancia aditiva entre X e Y para el locus en consideración resultará de su-
mar los aportes de los valores aditivos de cada una de aquellas cuatro alternativas 
de identidad por descendencia, ponderadas por sus respectivas probabilidades, 
en este caso su coeficiente de coancestría. 

Las cuatro alternativas poseen la misma probabilidad, por lo que:

CovA(X,Y) = 4fXY ½ V(αi)= 2fXYVA

7.1.2. Covariancia de dominancia
Asumiendo dos individuos, X e Y, hijos producto del cruzamiento AxB y CxD, res-
pectivamente, tal como se presenta en el diagrama anterior.

Recordemos que la variancia de dominancia es:

CovD(xδij , yδij) = V(δij) = VD

La covariancia de dominancia surge de considerar las posibles situaciones de 
identidad por descendencia entre los dos alelos de X y de Y.

Es decir, que tenemos que considerar las siguientes alternativas:

X1 ≡ Y1 y X2 ≡ Y2; X1 ≡ Y2; y X2 ≡ Y1; 
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Ambas alternativas tienen una probabilidad de ocurrencia expresable en términos 
de producto de los coeficientes de coancestría entre los padres de X e Y:

P (X1 ≡ Y1 y X2 ≡ Y2) = fAC x fBD 

P (X1 ≡ Y2 y X2 ≡ Y1) = fBC x fAD

En consecuencia:

CovD(X,Y) = (fAC x fBD + fBC x fAD)VD 

Recordemos que 

∆XY = (fAC x fBD + fBC x fAD)

Por lo tanto CovD(X,Y) = ∆XY VD

Volviendo a la expresión de la covariancia genotípica entre parientes no endogá-
micos y en ausencia de epistasis:

CovG(X,Y) = CovA(X,Y) + CovD(X,Y) = 4fXY V(αi) + ∆XYV(δij) = 2fXYVA + ∆XYVD

Falconer emplea otra nomenclatura, según la cual:

r = 2fXY y u = ∆XY, por lo que:

CovG(X,Y) = rVA + uVD     [7.5]

Los coeficientes que acompañan a las variancias aditivas y de dominancia para 
determinar las covariancias aditiva y de dominancia entre familias de parientes 
con antecesor común no endogámico se presentan en la Tabla 7.1.

Familia de parientes r = 2fXY u=ΔXY

Tabla 7.1. 
Coeficientes de ponde-
ración de la variancia 
aditiva y de la variancia 
de dominancia entre dife-
rentes tipos de parientes.Progenitor-progenie ½ VA 0 VD

Medios hermanos ¼ VA 0 VD

Hermanos completos ½ VA ¼ VD

Tío–sobrino ¼ VA 0 VD

S0:1 1* VA ¼ VD
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En el caso de que el antecesor común sea endocriado, en el cálculo de la cova-
riancia debe tenerse en cuenta esta circunstancia y las expresiones de r y u son 
diferentes (Tabla 7.2). 

Familia de parientes r = 2fXY u = ΔXY

Medios hermanos (1+FB) /4 VA 0 VD

Hermanos completos (2 + FA + FB)/4 VA [(1+FA )(1+FB)]/4 VD

Tabla 7.2. 
Coeficientes de ponderación de la variancia aditiva y de la variancia de dominancia entre familias de medios her-
manos y hermanos completos. Los subíndices A y B se refieren a los progenitores de los hermanos completos 
y B al padre común de los medios hermanos (Adaptado de Bernardo, 2010).

7.1.3. Covariancia genotípica de medios hermanos
Consideremos el pedigrí que se presenta en el Cuadro 7.2.

1 A(a1a2) B (b1b2) B (b1b2) C(c1c2)
Cuadro 7.2. 
Esquema de genealogía y cons-
titución alélica de dos medios 
hermanos descendientes de un 
progenitor en común (B). 

2 X (x1x2) Y (y1y2)

3 Z

A partir de la fórmula general, calculando los coeficientes de coascendencia (fXY), 
de Kempthorne (r), y de dominancia (∆XY; u) podemos estimar cuál es la covarian-
cia para cada tipo de parentesco. También puede estimarse fXY a partir del cálculo 
del coeficiente de endogamia del descendiente Z (FZ). 

De tal manera, aplicando la fórmula general y según lo visto en el capítulo anterior, 
por la regla [6.1]:

fXY = (¼)[fAB + fAC + fBB + fBC] 

Siendo que A, B y C no están emparentados, aplicando la regla [6.3] y asumiendo 
que B no es endogámico:

fXY = (¼)[0 + 0 + (½)(1 + FB ) + 0] = (¼) [0 + 0 + (½)(1 + 0) + 0] = 1/8

2fXY = r = ¼

∆XY = fAB.fBC + fAC.fBB = (0).(0) + (0).[ (½)(1+FB)] = 0 
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Por lo tanto:

CovG(MH) = (¼)VA + 0VD = (¼)VA

7.1.4. Covariancia genotípica en sistemas de endocría aplica-
dos a una población de referencia no endocriada
En ocasión del desarrollo de líneas endocriadas se efectúa selección entre y dentro 
de familias de manera que puede generarse un entramado de familias emparenta-
das que comparten iguales o diferentes niveles de endocría. Cuando la población 
de referencia no es endogámica y las frecuencias génicas son p = q = 0,5 (como 
en el caso de una población biparental resultante del cruzamiento entre dos padres 
homocigotas), la covariancia genotípica entre familias endocriadas de cada gene-
ración puede estimarse a partir de los componentes de variancia genotípica de la 
población de referencia (Hallauer y Miranda Filho, 1988):

CovG(Si) = θ1VA + θ2VD = (1+Ft) VA + [(1+Ft)/(1-Ft)](1-Fg)2 VD

Ft y Fg son los coeficientes de endocría del último padre común en la cadena de 
descendencia y el coeficiente de endocría de los parientes que están siendo con-
siderados (la i-ésima filial de autofecundación), respectivamente. 

Por lo tanto, la covariancia genotípica entre familias de diferentes generaciones 
de autofecundación (S1, S2, S3, RILs) a partir de una misma planta S0 en cada 
cohorte (cada generación surge de la autofecundación de los individuos de la ge-
neración previa, sin selección de plantas individuales y tomando el conjunto (bulk) 
de semillas) será: 

CovG(S0:1) = (1+ Ft) VA + [(1+ Ft)/(1- Ft)](1- Fg)2 VD 

= (1 + 0) VA + [(1 + 0)/(1 - 0)](1 - 0,5)2 VD

= VA + (¼) VD

CovG(S0:2) = (1+ Ft)VA + [(1 + Ft)/(1 - Ft)](1 - Fg)2VD 

= (1 + 0)VA + [(1 + 0)/(1 - 0)](1 - 0,75)2VD

= VA + 1/16 VD

CovG(S0:3) = (1 + Ft)VA + [(1 + Ft)/(1 - Ft)](1 - Fg)2VD 

= (1 + 0)VA + [(1 + 0)/(1 - 0)](1 - 0,875)2 VD

= VA + (1/64)VD

CovG(S0:n) = (1 + Ft)VA + [(1 + Ft)/(1 - Ft)](1 - Fg)2 VD 
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= (1 + 0)VA + [(1 + 0)/(1 - 0)](1 - 1)2 VD

= VA 

Las covariancias genotípicas entre familias de diferentes generaciones de autofe-
cundación (S1, S2, S3, Sn) a partir de una planta con endocría previa seleccionada 
en la generación anterior, en cada cohorte serán:

CovG(S0:1) = (1 + Ft)VA+[(1 + Ft)/(1 - Ft)](1 - Fg)2VD 

=(1 + 0)VA+[(1 + 0)/(1 - 0)](1 - 0,5)2VD

= VA + (¼)VD

CovG(S1:2) = (1 + Ft)VA + [(1 + Ft)/(1 - Ft)](1 - Fg)2VD 

= (1 + 0,5)VA + [(1 + 0,5)/(1 - 0,5)](1 - 0,75)2VD

= 1,5 VA + (3/16) VD

CovG(S2:3)=(1 + Ft)VA+[(1 + Ft)/(1 - Ft)](1 - Fg)2VD

= (1 + 0,75)VA+[(1 + 0,75)/(1 - 0,75)](1 - 0,875)2VD

= 1,75 VA + (7/64)VD

CovG(Sn-1:n) = (1 + Ft)VA + [(1 + Ft)/(1 - Ft)](1 - Fg)2VD 

= (1 + 1)VA + [(1 + 0)/(1 - 0)](1 - 1)2 VD

= 2VA

La aplicación de la fórmula general al esquema de endocría y selección que se 
presenta a continuación permite calcular las siguientes covariancias entre parien-
tes, aun pertenecientes a diferentes generaciones, a condición de que no existan 
componentes de epistasis que involucren términos aditivos x dominantes ni do-
minantes x dominantes.

Así por ejemplo, la covariancia entre parientes pertenecientes a diferentes genera-
ciones de endocría (g y g`) será:

CovG(SgSg´) = θ1VA + θ2VD = (1+Ft)VA + [(1+Ft)/(1-Ft)](1-Fg)(1-Fg’)VD

Por ejemplo, la covariancia entre familias S1:2 y S1:3 será:

CovG(SgSg´) = θ1VA + θ2VD 

= (1 + 0,5)VA + [(1 + 0,5)/(1 - 0,5)](1 - 0,75)(1 - 0,875)VD

= (1,5)VA + (3/32)VD
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y la covariancia entre familias S1:2 y S1:5 será:

CovG(SgSg´) = θ1VA + θ2VD 

= (1 + 0,5)VA + [(1 + 0,5)/(1 - 0,5)](1 - 0,75)(1 - 0,96875)VD

= (1,5)VA + (3/128)VD

La existencia de interacciones epistáticas agrega otro componente causal a la 
covariancia genotípica. De manera análoga a los componentes de variancia epis-
tática, la covariancia epistática puede descomponerse en función del tipo de 
acción génica considerada y del número de loci involucrados. Por ejemplo, la con-
tribución de la covariancia epistática aditiva x aditiva al parecido entre parientes 
implica que un alelo tomado al azar del individuo X y otro del Y en un locus R sean 
idénticos por descendencia y que lo mismo ocurra en otro locus S. La probabilidad 
de que ambos sucesos ocurran simultáneamente será:

P[(x1 ≡ y1) o (x2 ≡ y1) o (x1 ≡ y2) o (x2 ≡ y2)]   y 

P[(w1 ≡ z1) o (w2 ≡ z1) o (w1 ≡ z2) o (w2 ≡ z2)]

P = (2fXY) x (2fXY)= 4fXY
2

Por lo tanto: 

Cov (αi,αk) = 4fxy
2 V(αiαk)= (2fXY)2 VAA

La covariancia genotípica entre dos individuos emparentados, X e Y, consideran-
do los términos de covariancia epistática entre dos loci será:

CovG (X,Y) = Cov(α) + Cov(δ) + Cov(αα) + Cov(αδ) + Cov(δδ) =

= 2fXYVA + ∆XYVD + (2fXY)2VAA + 2fXY∆XYVAD + ∆XY
2VDD

7.1.5. Modelo general de cómputo de la covariancia genotípica 
entre parientes pertenecientes a una población de referencia 
no endogámica
Kempthorne (1954) presentó una fórmula general para determinar la covariancia 
entre parientes pertenecientes a poblaciones no endogámicas. Cada componente 
de la covariancia genotípica resulta ponderado por un coeficiente C, que se calcu-
la a partir de la siguiente expresión:

C = [(ɸ + ɸ’)/2]a (ɸɸ’)d
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En esta expresión, a es el número de subíndices de aditividad (A) que figuran en el 
componente de variancia genotípica y d hace referencia al número de subíndices de 
dominancia (D) que figuran en el componente de variancia genotípica. De tal manera:

COVG(X,Y) = [(ɸ + ɸ’)/2]1 (ɸɸ’)0 VA + [(ɸ + ɸ’)/2]0 (ɸɸ’)1 VD + 

 + [(ɸ + ɸ’)/2]2 (ɸɸ’)0 VAA + + [(ɸ + ɸ’)/2]1 (ɸɸ’)1 VAD +

 + [(ɸ + ɸ’)/2]0 (ɸɸ’)2 VDD

Así, por ejemplo, la covariancia genotípica entre familias de hermanos completos 
(HC) generados en una población no endogámica será:

COVG(HC) = (½)1 (¼)0 VA + (½)0 (¼)1 VD + (½)2 (¼)0 VAA + 

+ (½)1 (¼)1 VAD + (½)0 (¼)2 VDD +…

= (½)VA + (¼)VD + (¼)VAA + (1/8)VAD + (1/16)VDD + ...

En la Tabla 7.3 se presentan los coeficientes para diferentes tipos de familias em-
pleando los correspondientes coeficientes ɸ y ɸ’.

Parientes (ɸ+ɸ’)/2 ɸɸ’

Padre-progenie (1+0)/2 = ½ 0

Medios hermanos ( ½ + 0)/2 = ¼ 0

Hermanos completos ( ½ + ½ )/2 = ½ (½).(½) = ¼

Tabla 7.3. 
Coeficientes (ɸ + ɸ’)/2 y (ɸɸ’) (Hallauer y Miranda Filho, 1988) de las variancias aditiva y de domi-
nancia para diferentes tipos de parientes.

7.1.6. Modelo general de cómputo de la covariancia genotípica 
entre parientes pertenecientes a una población de referencia 
endogámica
Cockerham (1963) presentó una fórmula general que tiene en cuenta el coeficien-
te de endogamia en la población de referencia para calcular los coeficientes de 
parentesco (r=2fXY) y de dominancia (u = ∆XY)

COVG(X,Y) = rVA + uVD + r2VAA  + ruVAD + u2VDD

Los coeficientes correspondientes de presentan en la Tabla 7.4 para varios tipos 
de parientes.
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Parientes r = 2fxy u

Padre-progenie 1/2 0

Medios hermanos (1+F)/4 0

Hermanos completos (1+F)/2 [(1+F)/2]2

Tío-sobrino (1+F)/4 0

Primos hermanos (1+F)/8 0

Tabla 7.4. 
Coeficientes r y u (Falconer y Mackay, 2001) de las variancias aditiva y de dominancia para diferentes 
tipos de parientes considerando la endogamia poblacional. 
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Diseños genéticos

CAPÍTULO 8

8.1. Concepto y aplicación de los diseños genéticos
El término diseños genéticos se refiere a diseños experimentales cuyos 
objetivos son estimar, para una población de referencia, las variancias fe-
notípica, genotípica y sus componentes causales. Ello permite, a su vez, 
estimar la heredabilidad y posteriormente predecir la respuesta a la selec-
ción artificial.

Como todo diseño experimental, un diseño genético requiere de repeti-
ciones y en caso de replicarse en diferentes ambientes, permite estimar 
también la variancia de interacción genotipo x ambiente y reducir el sesgo 
en la estimación de la variancia genotípica y sus componentes.
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El alcance y la interpretación de los diseños genéticos dependen del cum-
plimiento de ciertos supuestos:

 • La muestra poblacional es representativa de los individuos (por nú-
mero y elección aleatoria) de una población de referencia que está en 
equilibrio de Hardy-Weinberg 

 • Herencia diploide, dos alelos posibles por locus
 • Ausencia de efectos recíprocos en los cruzamientos
 • Ausencia de epistasis
 • Equilibrio de ligamiento

Algunos de los diseños han sido especialmente concebidos para detectar 
desvíos significativos del cumplimiento de aquellos (desequilibrio de liga-
miento, presencia de epistasis, diferencia entre cruzamientos recíprocos).

La complejidad de los diseños genéticos es muy variada y conforme ella 
aumenta permitirá estimar mayor número de componentes de la variancia 
genotípica y resultarán así más informativos.

Los diseños genéticos más sencillos son los de un factor. Dentro de esta 
categoría se incluyen algunos diseños que son rutinariamente empleados 
en los programas de mejoramiento genético. En la primera parte de este 
capítulo se presentarán las características de los diseños más simples, su 
utilidad y limitaciones principales.

8.1.1. Modelos de efectos fijos y aleatorios
Como se mencionó más arriba, los objetivos de los diseños genéticos 
son lograr estimaciones de las variancias de origen genético, de la here-
dabilidad y de la respuesta esperable por selección en una población de 
referencia, por lo cual el modelo aleatorio es generalmente el indicado. En 
el caso de los experimentos más sencillos y rutinarios en los programas de 
mejoramiento puede ocurrir que además de estimar la respuesta a la selec-
ción, interese determinar los efectos genéticos de los genotipos evaluados 
considerando que el conjunto de ellos no constituye una muestra de una 
población de referencia, sino la totalidad de esta. En este caso el objetivo 
primario es la selección de los genotipos de mejor comportamiento para el 
carácter de interés y se emplea el modelo de efectos fijos. 

Entender cuál es el modelo apropiado en un diseño genético tiene impli-
cancias muy importantes en el análisis estadístico, ya que las esperanzas 
matemáticas de los cuadrados medios varían según el modelo y conse-
cuentemente los términos de error que deben emplearse en las pruebas de 
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F de Snedecor para probar la significancia de las variancias (modelo aleato-
rio) y de los efectos (modelo de efectos fijos) son diferentes.

Para decidir si se trata de un caso de una variable clasificatoria (por ejem-
plo genotipos, ambientes) de efectos fijos o de efectos aleatorios, podemos 
orientarnos teniendo en cuenta los siguientes criterios:

Estaremos en el caso de una variable clasificatoria de efectos fijos cuando:

 • Todos los niveles de la variable o factor clasificatorio (genotipos) 
han sido incorporados al experimento, o solo los niveles que resultan 
de interés. Es cuando, por ejemplo, se evalúa un grupo concreto o 
específico de genotipos y los resultados se refieren exclusivamen-
te a ellos. Si la evaluación de una serie de genotipos se hiciera en 
condiciones ambientales adecuadamente controlables a diferentes 
niveles, y al investigador le interesara conocer el comportamiento de 
esos genotipos en ese grupo definido y concreto de situaciones am-
bientales, la variable clasificatoria “ambiente” sería de tipo fijo.

 • Los niveles del factor (genotipos) no han sido elegidos al azar. Este 
concepto esencialmente está relacionado con el anterior. Los geno-
tipos no constituyen una muestra aleatoria de un grupo mayor, sino 
que su elección ha sido deliberada.

 • Tales niveles pueden repetirse en otro experimento y las variacio-
nes que pueden encontrase son debidas a efectos aleatorios. Los 
genotipos (cruzamientos híbridos, clones, líneas puras de especies 
autógamas, familias intrapoblacionales o interpoblacionales) pue-
den evaluarse en otro experimento por cuanto es posible mantener 
su identidad genotípica, aunque los resultados pueden diferir por 
efectos aleatorios.

Estaremos ante un caso de variable clasificatoria aleatoria:

 • Cuando todos los niveles incluidos en el experimento de una variable 
clasificatoria han sido extraídos al azar de una población de referen-
cia, conceptual o definible. Por ejemplo cuando se originan familias 
al azar en una población para constituirse en una muestra aleatoria 
de la población para estimar sus parámetros poblacionales.

 • Cuando la repetición del experimento podría resultar en un nuevo 
grupo de niveles de la variable clasificatoria. Si en el caso ejemplifi-
cado más arriba se volvieran a generar familias de la población, es 
virtualmente imposible obtener los mismos genotipos. En el caso de 
un experimento que se realiza en una serie de ambientes, definidas 
como “localidades”, es imposible que esas condiciones ambientales 
puedan reproducirse al año siguiente. 
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 • Si la variabilidad observada es resultado de la suma de las variabi-
lidades aportadas por la propia población de referencia y el error 
experimental. 

Mayor información sobre los modelos de efectos fijos y efectos aleatorios 
puede consultarse en el Anexo. 

8.2. Consideraciones prácticas
Una eficiente evaluación de genotipos, especialmente cuando su número 
es relativamente grande como el que se requiere para lograr estimaciones 
representativas de las variancias poblacionales, tiene como condición lo-
grar un buen control local de la variabilidad ambiental. Cuanto mayor sea 
el número de genotipos, mayor dimensión tendrá cada repetición del expe-
rimento y menor será la probabilidad de lograr condiciones uniformes de 
suelo, relieve, etc., dentro de cada una de ellas.

Para mitigar el problema, se han propuesto numerosos diseños experimen-
tales, como por ejemplo los de bloques incompletos (lattices, alpha lattices), 
análisis estadístico con ajustes por fila y columna, por vecinos más cerca-
nos, etc. Todas estas herramientas ajustan las medias observadas de los 
genotipos evaluados en función de alguna corrección por efectos ambien-
tales y resultan muy convenientes cuando el propósito principal es lograr 
confiables estimaciones de medias genotípicas con fines de selección. 
Sin embargo, por el propósito básico de los diseños genéticos (estimación 
de variancias) resulta preferible adoptar un diseño experimental que en la 
medida de lo posible no modifique los datos observados en base a esos 
ajustes ambientales.  

Para lograrlo, una alternativa para mejorar el control de la variabilidad 
ambiental dentro del sitio experimental es distribuir aleatoriamente a los 
genotipos para evaluar en grupos o sets, cada uno de ellos evaluado en 
repeticiones o bloques completos de menores dimensiones.

8.3. Evaluación de genotipos en experimentos 
con repeticiones
Cuando se trata de disponer de estimaciones de variancias genéticas po-
blacionales y heredabilidad para caracteres sobre los que hay abundante 
información previa, o cuando se dispone de experiencia en el tema y de 
estimaciones sobre otras poblaciones similares a las de referencia, puede 
no ser necesario utilizar diseños genéticos que impliquen el desarrollo de 
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progenies o familias diferentes a las que rutinariamente se evalúan en un 
programa de mejoramiento. En estas situaciones, la evaluación de este tipo 
de material genético puede resultar suficientemente informativa. En el caso 
de especies de reproducción agámica puede evaluarse un conjunto de clo-
nes en ensayos con repeticiones en uno o más ambientes. Cuando se trata 
de especies autógamas, pueden evaluarse líneas en desarrollo y en alóga-
mas evaluarse líneas endocriadas per se o en cruzamientos de prueba con 
un probador común a todas ellas. 

El esquema general del análisis de variancia (ANdeVA) cuando se evalúan 
los genotipos en experimentos en un único ambiente y con r repeticiones 
se presenta en la Tabla 8.1.

Fuentes de variación Grados de libertad Cuadrado medio ε (CM) F

Repeticiones r-1

Genotipos g-1 CMg σe
2 + rσg

2  CMg /CMEE

Error experimental (r-1)(g-1) CMEE σe
2 

Total rg -1

Tabla 8.1. 
Esquema de un análisis de varianza y esperanza de los cuadrados medios donde se evalúan g genotipos 
en un experimento con r repeticiones.

Obsérvese que a los fines de estimar variancias debemos considerar a “Ge-
notipos” como una variable de efecto aleatorio.
Puede estimarse la variancia genotípica (Vg) a partir de:

(CMg – CMEE)/ r = Vg 

Dependerá de la naturaleza de los genotipos que se están evaluando el tipo 
de heredabilidad factible de estimar. Si se evalúan clones, puede lograrse 
una estimación de la heredabilidad en sentido amplio:

H = Vg/(Vg + VEE) (sobre la base de plantas individuales)

y 

H = Vg/(Vg + VEE/r) (sobre la base de media de clones a 
  través de  r repeticiones).
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La heredabilidad estimada lo será en sentido amplio debido a que tanto la 
variancia aditiva como la no aditiva pueden estar contribuyendo a la varia-
bilidad genotípica entre clones.

Si se evaluaran líneas recombinantes estabilizadas o haploides duplicados, 
sabemos que la variancia entre ellas estima el doble de la variancia aditiva 
de la población de referencia (ver Capítulo 5). En tal caso deberemos tener 
presente que:

(CMg – CMEE)/ r = Vg = 2VA   ,

Donde VA es la variancia genética o aditiva poblacional. Por lo tanto pode-
mos obtener una estimación de la heredabilidad en sentido estricto:

h2 = (½)Vg/[(½) Vg + VEE] , (sobre la base de plantas individuales de la 
población a partir de la cual se generaron las 
líneas homocigotas), 

y

h2 = Vg /(Vg + VEE/r) (sobre la base de promedio de líneas com-
pletamente endocriadas evaluadas en r 
repeticiones).

Si se evaluaran familias de hermanos completos, sabemos que la variancia 
entre ellas estima un medio de la variancia aditiva y un cuarto de la varian-
cia de dominancia de la población de referencia (en ausencia de epistasis). 
En tal caso deberemos tener presente que:

(CMg – CMEE)/r = Vg = (½)VA + (¼)VD   ,

Donde VA y VD son las variancias aditiva y de dominancia poblacionales, 
respectivamente. Por lo tanto podemos obtener una estimación grosera 
(por el sesgo debido a la sobreestimación que implica que VD pueda ser 
distinta de cero) de la heredabilidad en sentido estricto:

h2 = 2Vg/(2Vg + VEE) (sobre la base de planta individual), 

y

h2 = Vg/(Vg + VEE/r) (sobre la base de promedio de familias 
de hermanos completos a través de re-
peticiones).

Es usual que estos experimentos de evaluación de genotipos se repliquen 
en varios ambientes. Ello permite estimar la variancia de interacción genoti-
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po x ambiente, que de otra manera, cuando se evalúa en un único ambiente, 
aparece confundida dentro de Vg.

El esquema general del ANdeVA cuando se evalúan los genotipos en expe-
rimentos en a ambientes y con r repeticiones se presenta en la Tabla 8.2.

Fuentes de variación Grados libertad Cuadrado medio ε (CM) F

Ambientes a-1

Repeticiones 
(ambientes) a(r-1)

Genotipos g-1 CMg σe
2 + rσga

2  + arσg
2 CMg/CMga

Genotipo x Ambiente (a-1)(g-1) CMga σe
2 + rσga

2 CMga/CMEE

Error experimental a(r-1)(g-1) CMEE σe
2 

Total arg -1

Tabla 8.2. 
Esquema de un análisis de variancia y esperanza de los cuadrados medios de la evaluación de g genoti-
pos en experimentos con r repeticiones en a ambientes. 

A partir de la resolución de este sistema de tres ecuaciones (igualación de 
los cuadrados medios con las esperanzas de los cuadrados medios res-
pectivos) podremos obtener las estimaciones de las variancias del error 
experimental (VEE), de la interacción genotipo x ambiente (VGA) y genotípica 
(VG) del siguiente modo:

CMEE = VE

(CMga  - CMEE)/r = VGA

(CMg – CMga)/ar = VG

Con este diseño de un factor y según los genotipos que se evalúen, se 
pueden obtener las siguientes estimaciones de heredabilidad en sentido 
amplio o estricto, sobre la base de planta individual y de medias de familias 
a partir de r repeticiones en a ambientes (Tabla 8.3).

Obsérvese que la evaluación en más de un ambiente permite incrementar la 
heredabilidad sobre la base de promedio de genotipos, al disminuir la con-
tribución de las variancias de interacción genotipo x ambiente y del error 
experimental a la variancia fenotípica, en función del número de ambientes 
y del producto del número de ambientes y de repeticiones, respectivamente.
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Heredabilidad en sentido amplio Heredabilidad en sentido estricto

Entre plantas 
individuales de 
la población de 

referencia

Sobre la base 
de medias 

de genotipos

Entre plantas 
individuales 

de la población 
de referencia

Sobre la base de 
medias de genotipos

Clones Vg / (Vg+Vga+VEE) Vg/(Vg+Vga/a
+VEE/ar) -- --

Medios 
hermanos 4Vg/(4Vg+4Vga+VEE)§ Vg/(Vg+Vga/a

+VEE/ar)§ 4Vg/(4Vg+4Vga+VEE)
Vg/(Vg+Vga/a+VEE/ar) ;

¼VA/(¼VA+¼VAa/a+VEE/ar)

Líneas
con F=1 ½Vg/(½Vg+½Vga+VEE)

§ Vg/(Vg+Vga/a
+VEE/ar)§ ½Vg/(½Vg+½Vga+VEE)

Vg/(Vg+Vga/a+VEE/ar);
2VA/(2VA+2VAa/a+VEE/ar)

Hermanos
 completos 2Vg/(2Vg+2Vga+VEE)¶ Vg/(Vg+Vga/a+

VEE/ar)¶ 2Vg/(2Vg+2Vga+VEE)
Ŧ

Vg/(Vg+Vga/a+VEE/ar)Ŧ;                                                                          
[½VA/(½VA+ ¼VD ) 
+ (½VAa+¼ VDa)/a) 

+ VEE/ar]

§ Expresión resulta sesgada, por cuanto no hay contribución de la variancia de dominancia poblacional.
¶ Expresión resulta sesgada ya que sólo tiene en cuenta el 50 % de la variancia de dominacia poblacional.

Ŧ Expresión sobrestimada por cuanto solo tiene en cuanto el 25 % de la contribución de la variancia de dominancia 
a la variancia fenotípica. 

Tabla 8.3. 
Heredabilidad en sentido amplio y estricto para diferentes clases de genotipos evaluados en experimen-
tos con repeticiones y replicados en varios ambientes. Vg es el estimador de σg

2, Vga es el estimador de 
σga

2 y VEE es el estimador de σe
2.

8.4. Diseño de progenies biparentales o 
de hermanos completos 
Este diseño fue inicialmente propuesto por Mather (1949) y el material genéti-
co para evaluar son cruzamientos de pares de individuos tomados al azar de 
una población de referencia y en número suficiente para constituir una mues-
tra representativa de la población. Los cruzamientos constituyen familias de 
hermanos completos. Considerando que n es el número de individuos mues-
treados de la población, se formarán n/2 familias de hermanos completos.

Cuando se toman observaciones en k individuos pertenecientes a un mis-
mo cruzamiento, el esquema del ANdeVA se presenta en la Tabla 8.4.
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Fuentes de variación Grados de 
libertad

Cuadrados medios 
(CM) ε (CM)

Entre cruzamientos (n/2) -1 CMEC σDC
2 + kσEC

2

Dentro de cruzamientos (k-1)(n/2) CMDC σDC
2

Total k(n/2)-1

Tabla 8.4. 
Esquema del análisis de variancia y esperanza de los cuadrados medios para un experimento donde se 
evalúan progenies de medios hermanos en un experimento con repeticiones, tomando observaciones 
de k plantas por parcela.

Cuando la prueba de F (CMEC/CMDC) resulta significativa, ello implica que 
las diferencias entre familias son mayores que las diferencias o variabilidad 
dentro de ellas. Recordando la composición de las variancias genotípicas 
entre y dentro de familias de hermanos completos (ver Capítulos 5 y 7):

σEC
2 = (½)σA

2 + (¼)σD
2

σDC
2=σw

2 = σwe
2 + {σG

2 – [(½) σA
2 + (¼) σD

2]},

El coeficiente de correlación intraclase (rI) puede estimarse como:

rI = σEC
2/ (σDC

2 + σEC
2)

rI = [(½)VA
2 + (¼)VD

2]/ (σwe
2 + σA

2 + σD
2 )

En este análisis de variancia la variancia del error está confundida dentro 
de los cuadrados medios de ambas fuentes de variación, por lo cual no es 
posible determinar la significancia de los componentes de la variancia ge-
notípica. Para poder hacerlo es necesario disponer de repeticiones. En este 
caso, la clave del ANdeVA se presenta en la Tabla 8.5.

Fuentes de variación Grados 
de libertad

Cuadrado medio
(CM) ε (CM)

Repeticiones r-1

Entre cruzamientos (n/2) -1 CMEC

σw
2 + kσp

2 + rkσEC
2  =

σw
2 + kσp

2 + rkCovG(HC) =
σw

2 + kσp
2 + rk( ½σA

2 + ¼σD
2)

Error experimental (r-1)[(n/2)-1] CMEE σw
2 + kσp

2

Total r(n/2) -1

Dentro de cruzamientos (k-1)r(n/2) CMDC
σw

2  = σwe
2 + [σG

2 – CovG(HC)] =
        = σwe

2 +[σG
2 – (½σA

2 + ¼σD
2)]

Tabla 8.5. 
Esquema básico del análisis de variancia y esperanza de los cuadrados medios para un experimento de g pro-
genies biparentales, con r repeticiones y tomando observaciones sobre k individuos dentro de cada progenie. 
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Las esperanzas de los cuadrados medios serán:

ε (CMDC) = σw
2 = σwe

2 + σwg
2 = σwe

2 + [σG
2 – (½σA

2 + ¼σD
2)] = σwe

2 + ½ σA
2 + ¾ σD

2 

ε (CMEC) = σEC
2 = σw

2 + kσp
2  + krσEC

2 = σwe
2 + (½σA

2+¾σD
2)+ kσp

2 + 

        + rk(½ σA
2 + ¼ σD

2)

En la columna de la derecha se reemplazaron las expresiones de la co-
variancia entre hermanos completos por sus componentes causales de 
variancia aditiva y de dominancia.

Obsérvese que lo dispuesto en el diseño es un sistema de tres ecuaciones 
con cuatro incógnitas (σwe

2, σe
2, σA

2 y σD
2), por lo que no es posible estimar-

las a todas por cuanto no hay suficientes grados de libertad. 

Si asumiéramos que no existe variancia de dominancia, el sistema quedaría 
reducido a tres parámetros incógnitas y tres ecuaciones:

CMEC = σwe
2 + kσp

2 + rk (½)σA
2 = σwe

2 + (½)σA
2 + kσp

2 + rk(½)σA
2

CMEE = σwe
2 + kσp

2 = σwe
2 + (½)σA

2+ kσp
2

CMDF = σwe
2 + (½)σA

2 

Por lo tanto:

σe
2 = (CMEE – CMDC)/k

σA
2 = 2(CMEC – CMEE)/kr 

σwe
2 = CMDC – [(CMEC – CMEE)/kr]

En ausencia de dominancia, entonces, podría obtenerse una expresión de la 
importancia de la variancia aditiva de la población respecto de la variancia 
fenotípica. Esta última es la suma de la variancia aditiva y del error dentro y 
entre unidades experimentales, dando como resultado la heredabilidad del 
carácter medido sobre la base de plantas individuales:

hi
2 = σA

2 / (σA
2 + σp

2 + σwe
2), 

En caso de existir dominancia, es posible estimar la variancia genotípica 
(σG

2) y la heredabilidad en sentido amplio o grado de determinación genéti-
ca (GDG) sobre la base de plantas individuales:

CMEC = σwe
2 + kσp

2 + rk σG
2 = σwe

2 + (½ σA
2 + 3/4 σD

2) + kσp
2 + rk (½ σA

2 + ¼ σD
2)

CMEE = σwe
2 + kσp

2 = σwe
2 + ½ σA

2+ 3/4 σD
2 + kσp

2

CMDF = σwe
2 + ½ σA

2 + 3/4 σD
2
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GDG = Hi = 2σEC
2 / (2σEC

2 + σp
2 + σeD

2)

La expresión de heredabilidad en sentido estricto, basada en medias de 
familias evaluadas en r repeticiones será:

hi
2 = σEC

2 / [σEC
2 + (σp

2 + σwe
2)/r]

Cuando los cruzamientos de hermanos completos se evalúan en más de 
un ambiente y sin evaluar dentro de familias, el esquema del ANdeVA se 
presenta en la Tabla 8.6.

Fuentes de variación Grados de 
libertad

Cuadrado 
medio (CM) ε (CM) F

Ambientes a-1

Repeticiones(amb) a(r-1)

Entre cruzamientos (n/2) -1 CMEC

σe
2 + rσECxA

2 + arσEC
2  =

σe
2 + rσECxA

2 + arCovG(HC) =
σe

2 + rσECxA
2 + ar(½σA

2 +¼ σD
2)

CMEC/CMECxA

Entre Cruzam. x Amb. (a-1)[(n/2)-1] CMECxA σe
2 + rσECxA

2 CMECxA/CMEE

Error experimental a(r-1)[(n/2)-1] CMEE σe
2

Total ar(n/2) -1

Tabla 8.6. 
Esquema básico del análisis de variancia y esperanza de los cuadrados medios para un experimento de 
g progenies biparentales, con r repeticiones en a ambientes.

La estimación de la heredabilidad del carácter en la población basada en 
plantas individuales será:

hi
2 = 2σEC

2 / [2σEC
2 + 2σECxA

2 + σe
2] (asumiendo que no hay dominancia)

La estimación de la heredabilidad basada en medias de familias evaluadas 
en r repeticiones en a ambientes será:

hi
2 = σEC

2 / [σEC
2 + σECxA

2/a + σe
2/ar] (asumiendo que no hay dominancia)

8.5. Diseño 1 de Carolina del Norte (NC1)
Este diseño fue propuesto por Comstock y Robinson (1948) y utiliza cruza-
mientos entre individuos de la población de manera de generar progenies 
de medios hermanos. Tales individuos deben tomarse al azar de la pobla-
ción de referencia y en número suficiente a fin de obtener una muestra 
representativa de la población para el carácter de interés. La particularidad 
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del NC1 es que la estructura de tratamientos (genotipos) es de tipo anida-
do (ver Anexo) ya que los individuos que se emplean como progenitores 
machos se cruzan con diferentes hembras, es decir, que las hembras están 
“anidadas dentro de machos”, como se indica en el esquema que sigue. 
En este caso se cruzan m machos por 5 hembras diferentes cada uno, de 
modo que el número total de hembras será mh.

El esquema de cruzamiento anidado en el diseño genético NC1 se re-
presenta en el Cuadro 8.1, donde Mi y Hj corresponden a los individuos 
muestreados de la población y empleados como machos y hembras de los 
cruzamientos.

M1 M2 M3 … Mm

H1 H6 H11 … H(5m+1)

H2 H7 H12 … H(5m+2)

H3 H8 H13 … H(5m+3)

H4 H9 H14 … H(5m+4)

H5 H10 H15 … Hhm

Cuadro 8.1. 
Esquema de estructura anidada del diseño Carolina del Norte 1. M y H hacen referencia a los progeni-
tores masculinos y femeninos. 

Cada macho apareado con sus respectivas hembras da lugar a mh familias 
de hermanos completos (HC). A su vez todas las progenies de hermanos 
completos que tienen un mismo macho en común dan lugar a m familias de 
medios hermanos (MH). Entonces el esquema de cruzamiento anidado da 
lugar a los tipos de progenies que se indican en el Cuadro 8.2.

M1 M2 M3 … Mm

HC1.1 HC6.2 HC11.3 … HC(5m+1).m

HC2.1 HC7.2 HC12.3 … HC(5m+2).m

HC3.1 HC8.2 HC13.3 … HC(5m+3).m

HC4.1 HC9.2 HC14.3 … HC(5m+4).m

HC5.1 HC10.2 HC15.3 … HChm

MH1 MH2 MH3 … MHm

Cuadro 8.2. 
Tipos de familias de hermanos completos (HC) y de medios hermanos (MH) generados por el diseño 
Carolina del Norte 1.
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8.5.1. Análisis de NC1 en un ambiente de evaluación
El modelo estadístico es:

Yijkl = µ + si + r(s)ij + mk + h(m)kl + eijkl

donde:

Yijklm es la observación correspondiente al i-ésimo grupo o set del ma-
cho k-ésimo cruzado con la l-ésima hembra en la j-ésima repetición

µ es la media general;

si es el efecto del i-ésimo grupo o set en el que fueron agrupados 
los genotipos;

mk es el efecto de k-ésimo macho;

h(m)kl es el efecto de la l-ésima hembra cruzada con el k-ésimo 
macho y

eijkl es el error experimental de la observación correspondiente al 
i-ésimo set, kl-ésimo genotipo en la j-ésima repetición.

El esquema del ANdeVA para un diseño NC1 efectuado distribuyendo 
aleatoriamente los genotipos en s grupos, en un único ambiente con r repe-
ticiones dentro de grupos se presenta en la Tabla 8.7.

Fuentes de variación Grados 
de libertad

Cuadrados 
medios (CM) ε (CM) F

Repeticiones (grupos) s(r-1)

Grupos s-1

Machos (grupos) s(m -1) CMM σe
2 + rσH(M)

2 + rhσM
2 CMM/CMH(M)

Hembras 
(machos)(grupos) sm(h-1) CMH(M) σe

2 + rσH(M)
2 CMH(M)/CMEE

Error experimental s(r-1)(mh-1) CMEE σe
2

Total rsmh -1

Tabla 8.7. 
Esquema del análisis de variancia y esperanzas de los cuadrados medios para un diseño NCI, donde los ge-
notipos se distribuyen aleatoriamente en s grupos, en un único ambiente de evaluación con r repeticiones. 
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En el esquema que presenta la estructura de las familias, vemos que la 
progenie de cada uno de los machos constituye una familia de medios 
hermanos, de manera que la esperanza del cuadrado medio de “Machos” 
resulta ser:

ε (CMM) = σe
2 + rσH(M)

2 + rhσM
2 = σe

2 + rσH(M)
2 + rhCOVMH = σe

2 + rσH(M)
2 + rh¼σA

2

Con el mismo razonamiento podemos entender la naturaleza de la varia-
bilidad entre hembras dentro de macho si tenemos en cuenta que entre 
ellas hay un factor que contribuye a su diferenciación y es que se trata de 
familias de hermanos completos. Sin embargo existe otro factor que, en 
cambio, disminuye la variabilidad entre hembras dentro de macho: todas 
ellas comparten un macho en común y por lo tanto son medios hermanos. 
En consecuencia:

ε (CMH(M)) = σe
2 + rσH(M)

2 = σe
2 + r(COVHC  - COVMH) 

= σe
2 + r [(½σA

2 + ¼ σD
2) - ¼ σA

2]

= σe
2 + r (¼ σA

2 + ¼ σD
2)

El sistema de ecuaciones constituido por las esperanzas de los cuadrados 
medios permite lograr estimaciones de las variancias de origen genético y 
de la heredabilidad.

Hemos indicado más arriba que la variancia entre machos equivale a la 
covariancia de medios hermanos, por lo tanto:

VM = (CMM– CMH(M))/rh = ¼ VA 

En consecuencia, la variancia aditiva estimada en la población de referen-
cia será:

VA = 4VM = 4(CMM – CMH(M))/rh

La variancia de hembras dentro de machos puede estimarse como

VH(M) = (CMH(M) – CMEE)/r = ¼ σA
2 + ¼ σD

2

La variancia genotípica total en la población de referencia, asumiendo au-
sencia de epistasis será entonces

VG = 4VH(M) = VA + VD

Por lo tanto podemos lograr una estimación de la variancia de dominancia 
de la siguiente manera

VD = VG - VA = 4VH(M) - 4VM = 4(VH(M) - VM)
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La estimación de la variancia del error será 

VEE = CMEE 

Con las estimaciones disponibles es posible evaluar las heredabilidades en 
sentido amplio y estricto sobre la base de plantas individuales en la pobla-
ción de referencia de la siguiente manera

H = VG / (VG + VEE) = 4VH(M) / (4VH(M) + VEE)

h2 = VA / (VG + VEE) = 4VM / (4VH(M) + VEE)

Las heredabilidades en sentido amplio y estricto para las medias de genoti-
pos evaluados en un ambiente con r repeticiones serán (Hallauer y Miranda 
Filho, 1988).

H = VG / (VG + VEE/r) = 4VH(M) / (4VH(M) + VEE/ r)

h2 = VA / (VG + VEE/r) = 4VM / (4VH(M) + VEE/r)

8.5.2. Análisis de NC1 en varios ambientes de evaluación
El modelo estadístico es:

Yijklm = µ + aj + s(a)ij+ r(as)ijk + ml + h(m)lm + majl + h(m)ajlm + eijklm

donde

Yijklm es la k-ésima observación correspondiente al i-ésimo set o 
grupo del macho l-ésimo cruzado con la m-ésima hembra en el j-
ésimo ambiente;

µ es la media general;

aj es el efecto del j-ésimo ambiente;

s(a)ij es el efecto del i-ésimo set anidado en el j-ésimo ambiente;

r(as)ijk es el efecto de la k-ésima repetición anidada en el j-ésimo 
ambiente e i-ésimo set.

ml es el efecto de l-ésimo macho;

h(m)lm es el efecto de la m-ésima hembra cruzada con el l-ésimo 
macho; 

majl es el efecto de interacción del l-ésimo macho en el j-ésimo 
ambiente;
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h(m)ajl es el efecto de interacción de la m-ésima hembra anidada 
en el l-ésimo macho en el j-ésimo ambiente;

eijklm es el error experimental asociado al lm-ésimo genotipo en el 
la k-ésima repetición anidada en el i-ésimo set y j-ésimo ambiente.

El esquema del análisis de variancia para un diseño NC1 distribuyendo los 
genotipos en s grupos, en a ambientes y con r repeticiones dentro de gru-
pos se presenta en la Tabla 8.8.

Fuentes 
de variación

Grados 
de libertad 

(gl)

Cuadrados 
medios 

(CM)
ε (CM) F

Ambientes a-1

Repeticiones 
(Amb.) a(r-1)

Grupos
 (Rep.)(Amb.) ar(s-1)

Machos 
(Grupos) s(m -1) CMM σe

2 + rσH(M)xA
2 + rhσMxA

2 + arσH(M)
2 + arhσM

2 CMM /[CMS]*

Hembras
(Machos)(Grupos) sm(h-1) CMH(M) σe

2 + rσH(M)xA
2  + arσH(M)

2 CMH(M) /CMH(M)*A

Machos 
(Grupos) x Amb. (m-1)(a-1) CMM*A σe

2 + rσH(M)xA
2  + rhσMxA

2 CMM*A /CMH(M)*A

Hembras 
(Machos)(Grupos) 

x Amb.
m(h-1)(a-1) CMH(M)*A σe

2 + rσH(M)xA
2 CMH(M)*A /CMEE

Error 
experimental as(r-1)(mh-1) CMEE σe

2

Total arsmh -1

* [CMS] = CMM*A + CMH(M) - CMH(M)*A

Tabla 8.8. 
Esquema básico del análisis de variancia y esperanzas de los cuadrados medios para un diseño NC1 donde 
los genotipos se agruparon en s grupos, con r repeticiones dentros de grupos y replicados en a ambientes.

En el esquema que presenta la estructura de las familias vemos que la 
progenie de cada macho constituye una familia de medios hermanos, de 
manera que la esperanza del cuadrado medio de “Machos” resulta ser:

ε(CMM) = σe
2 + rσH(M)xAmb

2 + rhσMxAmb
2 + arσH(M)

2 + arhσM
2  

= σe
2 + rσH(M)xAmb

2 + rhσMxAmb
2 + arσH(M)

2 +arhCOVMH 

= σe
2 + rσH(M)xAmb

2 + rhσMxAmb
2 + arσH(M)

2 + arh¼ σA
2
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Con el mismo razonamiento podemos entender la naturaleza de la variabi-
lidad entre hembras dentro de macho si tenemos en cuenta que entre ellas 
hay un factor que contribuye a su diferenciación y es que se trata de fami-
lias de hermanos completos. Sin embargo existe un factor que disminuye 
la variabilidad entre hembras dentro de macho: todas ellas al compartir un 
macho son medios hermanos. En consecuencia:

ε(CMH(M)) = σe
2 + rσH(M)xAmb

2 + arσH(M)
2 = σe

2 + rσH(M)xAmb
2 + ar(COVHC - COVMH) 

= σe
2 + rσH(M)xAmb

2 + ar [(½ σA
2 + ¼ σD

2 )- ( ¼ σA
2)]

= σe
2 + rσH(M)xAmb

2 + ar (¼ σA
2 + ¼ σD

2)

Puede seguirse un razonamiento análogo para encontrar la expresión de 
las interacciones macho x ambiente y hembras (machos) x ambiente. Así:

ε(CMM*Amb) = σe
2 + rσH(M)xAmb

2 + rhσMxAmb
2 = σe

2 + rσH(M)xAmb
2 + rhCOVMxAmb 

= σe
2 + rσH(M)xAmb

2 + rh ¼ σAxAmb
2

y

ε (CMH(M)*Amb) = σe
2 + rσH(M)xAmb

2 = σe
2 + r(COVHCxAmb - COVMHxAmb) 

= σe
2 + r [(½ σAxAmb

2 + ¼ σDxAmb
2 ) - ( ¼ σAxAmb

2)]
= σe

2 + r(¼ σAxAmb
2 + ¼ σDxAmb

2)

El sistema de ecuaciones constituido por las esperanzas de los cuadrados 
medios permite lograr estimaciones de las variancias de origen genético y 
de la heredabilidad.

Para estimar la variancia de “Machos” en ensayos en varios ambientes es ne-
cesario hacer una función lineal algo compleja. Puede estimarse a partir de

VM = (CMM - CMS)/arh, donde CMS=CMMxA + CMH(M) - CMH(M)*A

Hemos indicado más arriba que la variancia entre machos equivale a la 
covariancia de medios hermanos, por lo tanto:

VM = ¼ VA = (CMM - CMS)/arh

En consecuencia, la variancia aditiva estimada en la población de referen-
cia será

VA = 4VM = 4(CMM - CMS)/arh

La variancia de hembras dentro de machos puede estimarse como

VH(M) = (CMH(M) - CMH(M)*Amb)/ar = ¼ σA
2 + ¼ σD

2
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En consecuencia, la variancia genotípica total en la población de referencia, 
asumiendo ausencia de epistasis será:

VG = 4 VH(M) = VA + VD

Por lo tanto podemos lograr una estimación de la variancia de dominancia 
de la siguiente manera:

VD = VG - VA = 4VH(M) - 4VM = 4(VH(M) - VM)

Siguiendo similar procedimiento podremos concluir que:

VA*Amb = 4VM*Amb = 4(CMM*Amb - CMH(M)*Amb)/rh 

VG*Amb = 4VH(M)*Amb = 4(CMH(M)*Amb - CMEE)/r

VD*Amb = 4VH(M)*Amb - 4VM*Amb = 4(VH(M)*Amb - VM*Amb)

y 

VEE = CMEE 

Con las estimaciones logradas para la variancia del error, las de interacción 
genotipo x ambiente y las de origen genético es posible estimar las hereda-
bilidades en sentido amplio y estricto sobre la base de plantas individuales 
en la población de referencia de la siguiente manera:

H = VG / (VG + VG*Amb + VEE) = 4VH(M)/(4VH(M) + 4VH(M)xAmb + VEE)

h2 = VA / (VG + VG*Amb + VEE) = 4VM / (4VH(M) + 4VH(M)xAmb + VEE)

Las heredabilidades en sentido amplio y estricto para las medias de geno-
tipos evaluados en a ambientes y r repeticiones dentro de ambientes serán 
(Hallauer y Miranda Filho, 1988)

H = VG / (VG + VG*Amb/a + VEE/ar) = 4VH(M)/(4VH(M) + 4VH(M)xAmb /a + VEE/ ar)

h2 = VA / (VG + VG*Amb/a + VEE/ar) = 4VM/(4VH(M) + 4VH(M)xAmb /a + VEE/ar)

8.5.3. Consideraciones sobre el diseño NC1
El esquema de cruzamientos de este diseño tiene la particularidad de adap-
tarse muy bien a los casos de especies alógamas, como por ejemplo maíz 
y girasol, entre los cultivos anuales.  Ya que las plantas hembras están 
anidadas dentro de machos, en caso necesario es posible incrementar fá-
cilmente el número de ellas para disponer de suficiente cantidad de semilla 
para evaluar en diferentes ambientes, a la vez que simultáneamente se me-
jora el muestreo de la población de referencia. 
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Desde el punto de vista de la estimación de las variancias de origen ge-
nético puede obtenerse una estimación de la variancia aditiva a partir de 
una ecuación que incluye solo dos cuadrados medios y por lo tanto la va-
riabilidad del estimador puede ser relativamente baja. Por el contrario, la 
estimación de la variancia de dominancia es más compleja y con un nivel 
de precisión bastante menor al que se logra con un diseño NC2, como se 
verá más adelante.

Aplicando los conceptos indicados en la introducción, la variabilidad aso-
ciada a los estimadores de variancia aditiva y de variancia de dominancia 
será para el caso de evaluaciones en un ambiente, respectivamente:

V(VA) = {16 x 2/r2h2}{[CMM
2/(m + 1)] + [CMH(M)

2/[m(h - 1) +2]} 

V(VD) = {16x2/r2h2} {[CMM
2/(m + 1)]+[(h + 1)2CMH(M)

2/[m(h - 1) +

+ 2]+[(h2CMEE
2/[(mh - 1)(r - 1)+2]}

Nótese que el aumento en el número repeticiones (r), de machos (m) y de 
hembras dentro de machos (h) contribuye a mejorar la precisión de los esti-
madores de variancia aditiva y de dominancia, especialmente de la primera.

Cuando el experimento NC1 se realiza en varios ambientes, la forma de es-
timar las variancias aditiva y de dominancia son más complejas, de modo 
que la precisión de los estimadores será menor, aunque si las variancias 
de interacción aditiva x ambiente y dominante x ambiente fueran signifi-
cativas, las estimaciones de la variancia aditiva y la de dominancia serían 
menos sesgadas.

8.5.4. Casos especiales del NC1 en función de los objetivos y 
de las características de la población de referencia

8.5.4.1. Extensión del esquema del NC1 al desarrollo y evaluación de 
líneas endocriadas
En un programa de mejoramiento, los individuos muestreados de la pobla-
ción, además de ser cruzados cada uno con diferentes individuos hembra, 
pueden ser autofecundados (si no existe autoincompatibilidad). La semilla 
S0:1 de cada planta “macho” puede emplearse para iniciar el desarrollo de 
líneas endocriadas y la semilla de los cruzamientos empleada para evaluar 
la habilidad combinatoria general de cada planta S0 utilizando la propia po-
blación como probadora.
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8.5.4.2. Aplicación del NC1 en poblaciones de referencia derivadas del 
cruzamiento entre dos progenitores homocigotas
En este caso, las frecuencias génicas para los genes segregantes en la po-
blación de referencia serán p = q = 0,5. Como hemos visto anteriormente, 
asumiendo que no hay epistasis ni desequilibrio de ligamiento, en una po-
blación con p=q=0,5 es posible lograr una estimación del grado medio de 
dominancia (GMD) puesto que

σA
2 = (½)∑ai

2

σD
2 = (¼)∑di

2

Por lo tanto 

VM = CovMH = (¼)VA = (¼)(½) ∑ai
2

VH(M) = CovHC – CovMH = (¼)σA
2 + (¼)σD

2 = (¼)(½) ∑ai
2 + (¼)(¼)∑di

2

Y recordando que el GMD es:

GDM = ∑di/∑ai, podemos comprobar que

GDM = [2(VH(M) – VM) / VM]1/2 = [2( 1/8 ∑ai
2 + 1/16∑di

2 – 1/8 ∑ai
2)/ 1/8 ∑ai

2]1/2 =

 = [(1/8)∑di
2 / (1/8)∑ai

2]1/2 = ∑di/∑ai

8.5.4.3. Aplicación del NC1 en poblaciones de referencia endocriadas
La variancia entre machos tendrá como esperanza de los cuadrados me-
dios en evaluaciones en a ambientes a:

VM = [(1 + F)/4]VA

En consecuencia, la variancia aditiva estimada en la población de referencia será:

VA = 4VM/(1 + F)

En caso de tratarse de líneas con F=1, 

VM = (½)VA

VA = 2VM

8.5.4.4. Consideraciones sobre epistasis en el diseño NC1
Hasta el momento asumimos epistasis ausente. En caso de que esta fuera 
distinta de cero y la población de referencia no fuera endocriada, las varian-
cias de machos y de hembras dentro de macho serán:
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VM = CovMH = (¼) VA + (¼)2 VAA + (¼)3 VAAA + (¼)4 VAAAA + …

Dentro de machos puede estimarse como

VH(M) = CovHC - CovMH = (½ VA + ¼ VD + 1/4 VAA + 1/8 VAD + 1/16 VDD …) -

- (¼ VA + (1/16) VAA + (1/64) VAAA + …) = 

= (¼) VA + (¼) VD + (3/16) VAA + (1/8) VAD + (1/16) VDD …)

Por lo tanto:

4VM = 4CovMH = VA + (¼) VAA + (1/16) VAAA + …

4VH(M) = 4( CovHC - CovMH) = VA + VD + (3/4) VAA + (1/2) VAD + (1/4) VDD …

2(VM + VH(M)) = 2[(¼) VA + (1/16) VAA + … + (¼) VA + (¼) VD + (3/16) VAA +

+ (1/8) VAD + (1/16) VDD …)] = 

= VA + (½ ) VD + ( ½ )VAA + ( ¼ ) VAD + (1/8) VDD + …

Estas tres expresiones poseen en común toda la variancia aditiva de la 
población de referencia. La comparación entre ellas permite tener una 
aproximación sobre la importancia relativa conjunta de los componentes 
de variancia de dominancia y de epistasis respecto de la variancia aditiva 
(Hallauer y Miranda Filho, 1988).

8.6. Diseño 2 de Carolina del Norte (NC2)
Este diseño propuesto por Comstock y Robinson (1948) requiere cruza-
mientos entre individuos de la población de manera de generar progenies 
de medios hermanos y de hermanos completos. Como en todo diseño 
genético, tales individuos deben ser elegidos al azar de la población de re-
ferencia y en número suficiente para lograr una muestra representativa de 
la población para el carácter de interés. La particularidad del NC2 es que la 
estructura de tratamientos (genotipos) es de tipo cruzado (ver Anexo) por-
que cada uno de los individuos que se emplean como progenitores machos 
se cruzan todos ellos con las mismas hembras (ver esquema). 

El esquema de estructura cruzada del diseño genético NC2 se presenta en 
el Cuadro 8.3.
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M1 M2 M3 … Mm

H1 H1 H1 … H1

H2 H2 H2 … H2

H3 H3 H3 … H3

H4 H4 H4 … H4

H5 H5 H5 … H5

… … … … …

Hf Hf Hf Hf Hf

Cuadro 8.3. 
Esquema de estructura cruzada del diseño Carolina del Norte 2. M y H hacen referencia a los progeni-
tores masculinos y femeninos.

Tal esquema da lugar a los tipos de progenies presentadas en el Cuadro 8.4.

M1 M2 M3 … Mm

HC1.1 HC1.2 HC1.3 HC1.m MH1.

HC2.1 HC2.2 HC2.3 HC2.m MH2.

HC3.1 HC3.2 HC3.3 HC3.m MH3.

… … … … … …

HCf.1 HCf.2 HCf.3 HCf.m MHf.

MH.1 MH.2 MH.3 … MH.m

Cuadro 8.4. 
Tipos de familias de hermanos completos (HC) y de medios hermanos (MH) generados por el diseño 
Carolina del Norte 2.

Cada macho apareado con sus respectivas hembras da lugar a mh familias 
de hermanos completos (HC). A su vez todas las progenies de hermanos 
completos que tienen un mismo macho en común dan lugar a m familias 
de medios hermanos paternos (MH) y todas las familias de hermanos com-
pletos que proceden de la misma hembra dan lugar a f familias de medios 
hermanos maternos (MH).

8.6.1. Análisis NC2 en un ambiente de evaluación
En el esquema que presenta la estructura de las familias vemos que tanto 
las progenies de cada macho como de cada hembra constituyen familias 
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de medios hermanos, de manera que las esperanzas de los cuadrados me-
dios de “Machos” y de “Hembras” resultan ser:

ε (CMM) = σe
2 + rσM*H

2 + rhσM
2 

= σe
2 + rσM*H

2 + rh MCOVMH = σe
2 + rσM*H

2 + rh ¼ σA
2

ε (CMH) = σe
2 + rσM*H

2 + rmσH
2 = σe

2 + rσM*H
2 + rm HCOVMH  

= σe
2 + rσM*H

2 + rm ¼ σA
2

Con el mismo razonamiento podemos entender la naturaleza de la inte-
racción macho x hembra. Los cruzamientos entre machos y hembras 
constituyen familias de hermanos completos. Dentro de sí hay dos factores 
que disminuyen la variabilidad entre esas familias de hermanos completos, 
que son las circunstancias de que se trata de familias de medios hermanos 
por parte de cada macho y también por cada hembra común a los cruza-
mientos. En consecuencia:

ε(CMM*H) = σe
2 + rσM*H

2 = σe
2 + r(COVHC - 2COVMH) 

= σe
2 + r [(½ σA

2 + ¼ σD
2) - 2(¼ σA

2)]

= σe
2 + r (¼ σD

2)

El esquema del análisis de variancia se presenta en la Tabla 8.9.

Fuentes de variación Grados 
de libertad

Cuadrados 
medios 

(CM)
ε (CM) F

Grupos s-1

Repeticiones 
(Grupos) s(r-1)

Machos 
(Grupos) s(m -1) CMM σe

2 + rσM*H
2 + rhσM

2  CMM /CMM*H

Hembras 
(Grupos) s(h – 1) CMH σe

2 + rσM*H
2 + rmσH

2 CMH /CMM*H

[Machos * Hembras]
(Grupos) s(m-1)(h-1) CMM*H σe

2 + rσM*H
2 CMM*H/CMEE

Error experimental s(r-1)(mh-1) CMEE σe
2 

Total srmh -1

Tabla 8.9. 
Esquema básico del análisis de variancia y esperanza de los cuadrados medios para un experimento NC2 
con genotipos distribuidos aleatoriamente en s grupos con r repeticiones.
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El sistema de ecuaciones constituido por las esperanzas de los cuadrados 
medios permite lograr estimaciones de las variancias de origen genético y 
de la heredabilidad.

VH = (CMH - CMM*H)/rm
VM = (CMM - CMM*H)/rh

Hemos indicado más arriba que las variancias entre machos y entre hem-
bras equivalen a la covariancia de medios hermanos, por lo tanto:

VM = ¼ VA 
VH = ¼ VA

El NC2 permite, entonces, obtener dos estimaciones independientes de la 
variancia aditiva de la población de referencia (VA) y a los fines prácticos se 
utiliza el promedio de ambas estimaciones, a partir de “Machos” y a partir 
de “Hembras”.

MVA = 4VM 
HVA = 4VH 
 VA = (MVA + HVA)/2 = 2(VM+VH)

La variancia de interacción machos x hembras puede estimarse a partir de:

VM*H = (CMM*H – CMEE)/r = ¼ VD

Por lo tanto, la variancia de dominancia (VD) de la población de referencia será:

VD  = 4VM*H 
VD  = 4(CMM*H - CMEE)/r
VEE = CMEE 

Con las estimaciones logradas para la variancia del error, la de interacción 
genotipo x ambiente y las de origen genético, es posible estimar las hereda-
bilidades en sentido amplio y estricto sobre la base de plantas individuales 
en la población de referencia de la siguiente manera:

H = (VA + VD) / (VA + VD + VEE) 
= 2(VM + VH) + 4VM*H /[2(VM + VH) + 4VM*H + VEE]

h2 = VA / (VA + VD + VEE) 
= 2(VM + VH)/[2(VM + VH) + 4VM*H + VEE]

Y las heredabilidades con base en la media de familias evaluadas en r re-
peticiones serán:
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H = (VA + VD) / [(VA + VD)+ VEE/r] 

= 2(VM + VH) + 4VM*H / [2(VM + VH)+ 4VM*H + VEE/r]

h2 = VA / [VA + VD + VEE/r] 

= 2(VM + VH)/ [2(VM + VH) + 4VM*H + VEE/r]

8.6.2. Análisis NC2 en varios ambientes de evaluación
El esquema del análisis de variancia para un diseño NC2 efectuado agru-
pando los genotipos aleatoriamente en s grupos o sets, en a ambientes y 
con r repeticiones dentro de grupos se presenta en Tabla 8.10.

Fuentes de variación Grados 
de libertad

Cuadrados 
medios 

(CM)
ε (CM) F

Ambientes a-1

Grupos s-1

Ambientes x Grupos (a-1)(s-1)

Repeticiones 
(Grupos)(Amb.) as(r-1)

Machos 
(Grupos) s(m -1) CMM

σe
2 + rσM*H*A

2 + rhσM*A
2  + 

arσM*H
2 + arhσM

2  

Ħ(CMM + CMM*H*A)/ 
(CMM*A + CMH*A)

Hembras 
(Grupos) s(h – 1) CMH

σe
2 + rσM*H*A

2 + rmσH*A
2 + 

arσM*H
2  + armσH

2

ĦĦ(CMH + CMM*H*A)/ 
(CMM*A + CMH*A)

[Machos x Hembras ]
(Grupos) s(m-1)(h-1) CMM*H σe

2 + rσM*H*A
2 + arσM*H

2 CMM*H /CMM*H*A

Machos (Grupos) x Amb. s(m-1)(a-1) CMM*A σe
2 + rσM*H*A

2 + rhσM*A
2 CMM*A /CMM*H*A

Hembras (Grupos) x Amb. s(h-1)(a-1) CMH*A σe
2 + rσM*H*A

2 + rmσH*A
2 CMH*A /CMM*H*A

[Machos*Hembras]
(Grupos)*Amb sa(m-1)(h-1) CMM*H*A σe

2 + rσM*H*A
2 CMM*H*A /CMEE

Error experimental sa(r-1)(mh-1) CMEE σe
2 

Total sarmh -1

Ħ y ĦĦ Los grados de libertad para la prueba son n1 y n2, cada uno estimado de la siguiente manera (Hallauer y 
Miranda Filho, 1981):

n1 = (CMM + CMM*H*A)2 / {CMM
2/[s(h+1)] + CMM*H*A

2 /[s(m-1)(h-1)(a-1)]}

n2 = (CMM*A + CMH*A)2 / {CMM*A
2/[s(m-1)(a-1)] + CMH*A

2 /[s(h-1)(a-1)]}

Tabla 8.10. 
Esquema básico del análisis de variancia y esperanza de los cuadrados medios para un experimento NC2 
con genotipos distribuidos aleatoriamente en s grupos con r repeticiones y evaluados en a ambientes.
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En el esquema que presenta la estructura de las familias, vemos que tanto 
las progenies de cada macho como de cada hembra constituyen familias 
de medios hermanos, de manera que la esperanza del cuadrado medio de 
“Machos” y de “Hembras” resultan ser:

ε (CMM) = σe
2 + rσM*H*A

2 + rhσM*A
2 + arσM*H

2 + arhσM
2  

= σe
2 + rσM*H*A

2 + rhσM*A
2 + arσM*H

2 + arh MCOVMH 

= σe
2 + rσM*H*A

2 + rhσM*A
2 + arσM*H

2 + arh ¼ σA
2

ε (CMH) = σe
2 + rσM*H*A

2 + rmσH*A
2 + arσM*H

2 + armσH
2 

= σe
2 + rσM*H*A

2 + rmσH*A
2 + arσM*H

2 + arm HCOVMH 

= σe
2 + rσM*H*A

2 + rmσH*A
2 + arσM*H

2 + arm ¼ σA
2

Con el mismo razonamiento podemos entender la naturaleza de la va-
riabilidad machos x hembra. Los cruzamientos entre machos y hembras 
constituyen familias de hermanos completos. Dentro de sí hay dos factores 
que disminuyen la variabilidad entre esas familias de hermanos completos, 
que es la circunstancia de que se trata de familias de medios hermanos por 
parte de cada macho y cada hembra común a los cruzamientos. 

En consecuencia:

ε (CMM*H) = σe
2 + rσM*H*A

2 + arσM*H
2  = σe

2 + rσM*H*A
2 + ar(COVHC - 2COVMH) 

= σe
2 + rσM*H*A

2  + ar [(½ σA
2 + ¼ σD

2) - 2( ¼ σA
2)]

= σe
2 + rσH*M*A

2 + ar ( ¼ σD
2)

Puede seguirse un razonamiento análogo para encontrar la expresión de 
las interacciones machos x ambiente, hembras x ambiente y machos x 
hembras x ambiente. Así:

ε(CMM*A) = σe
2 + rσM*H*A

2 + rhσM*A
2  = σe

2 + rσM*H*A
2 + rhCOVM*A 

= σe
2 + rσM*H*A

2  + rh ¼ σAxA
2

ε(CMH*A) = σe
2 + rσM*H*A

2 + rmσH*A
2   = σe

2 + rσM*H*A
2 + rmCOVH*A 

= σe
2 + rσM*H*A

2  + rm ¼ σAxA
2

ε(CMM*H*A) = σe
2 + rσM*H*A

2 = σe
2 + rCOVM*H*A = σe

2 + r ¼ σAxA
2

El sistema de ecuaciones constituido por las esperanzas de los cuadrados 
medios permite lograr estimaciones de las variancias de origen genético y 
de la heredabilidad.
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Las variancias pueden estimarse a partir de:

VM*H*A = (CMM*H*A - CMEE)/r

VH*A = (CMH*A - CMM*H*A)/rm

VM*A = (CMM*A - CMM*H*A)/rh

VH = (2CMH - CMM*H - CMH*A)/ram

VM = (2CMM - CMM*H - CMM*A)/rah

Hemos indicado más arriba que la variancia entre machos y entre hembras 
equivale a la covariancia de medios hermanos, por lo tanto:

VM = ¼ VA 

VH = ¼ VA

El NC2 permite obtener dos estimaciones independientes de la variancia 
aditiva de la población de referencia (VA) y a los fines prácticos será el pro-
medio de ambas estimaciones, a partir de “Machos” y a partir de “Hembras”.

MVA = 4VM 
HVA = 4VH 

VA = (MVA + HVA)/2 = 2(VM+VH)

La variancia de interacción machos x hembras puede estimarse a partir de:

VM*H = (CMM*H - CMM*H*A)/ar = ¼ VD

Por lo tanto, la variancia de dominancia (VD) de la población de referencia será:

VD = 4VM*H 

VD = 4(CMM*H - CMM*H*A)/ar

Siguiendo similares razonamientos podremos concluir que:

VM*A = ¼ VA*A

VH*A = ¼ VA*A

VM*H*A = ¼ VD*A

Entonces:
MVA*A = 4VM*A
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HVA*A = 4VH*A

VA*A = (MVA*A + HVA*A)/2 = 2(VM*A + VH*A)

y

VD*A = 4VM*H*A

VEE = CMEE 

Con las estimaciones logradas para la variancia del error, las de interacción 
genotipo x ambiente y las de origen genético es posible estimar las hereda-
bilidades en sentido amplio y estricto sobre la base de plantas individuales 
en la población de referencia de la siguiente manera:

H = (VA + VD) / (VA + VD + VA*A + VD*A + VEE) 

=[2(VM + VH) + 4VM*H] /|2(VM + VH) + 4VM*H + [2(VM*A + VH*A) + VEE]|

h2 = VA / (VA + VD + VA*A + VD*A + VEE) 

= 2(VM + VH)/|2(VM + VH) + 4VM*H + [2(VM*A + VH*A)+ VEE]|

Y las heredabilidades con base a la media de familias evaluadas en a am-
bientes y r repeticiones serán (Hallauer y Miranda Filho, 1988): 

H = (VA + VD) / [(VA + VD)+ (VA*A + VD*A)/a + VEE/ra)] 

= [2(VM + VH) + 4VM*H] / [2(VM + VH) + 4VM*H + 2(VM*A + VH*A)/a + VEE/ra]

h2 = VA / [VA + VD + (VA*A + VD*A)/a + VEE/ra] 

=2(VM + VH)/[2(VM + VH) + 4VM*H + 2(VM*A + VH*A)/a + VEE/ra

8.6.3. Consideraciones sobre el diseño NC2
El esquema de cruzamientos de este diseño no tiene la versatilidad que 
posee el diseño NC1. Aunque tampoco es de preferencia para especies 
autógamas por requerir la realización de cruzamientos, la característica del 
NC2 de requerir que los machos se apareen con las mismas hembras (di-
seño cruzado) hace necesario que la especie sea multiflora. Esa limitación 
no existiría si la población de referencia estuviera constituida por líneas 
cuyo F sea 1. Pero en tal caso el propósito general del NC2 no es estimar 
variancias genética y de dominancias, sino que se trataría de un diseño fac-
torial cuyo objetivo básico es más bien evaluar las variancias de habilidad 
combinatoria general y de habilidad combinatoria específica. Volveremos 
sobre este tema al considerar los diseños dialélicos.
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El diseño NC2 permite obtener dos estimaciones independientes de la va-
riancia aditiva, en lugar de una sola como en el caso del NC1 y además 
permite una estimación directa de la variancia de dominancia (asumiendo 
que no existe variancia de interacción epistática).

En el caso de experimentos NC2 realizados en un único ambiente con r 
repeticiones, las variancias de los estimadores de variancia aditiva, a partir 
de machos y de hembras, serán, respectivamente:

MV(VA) = {16 x 2/r2h2}{[CMM
2/(m + 1)] + |CMM*H

2/[(m - 1)(h - 1) +2]|} 
HV(VA) = {16 x 2/r2m2}{[CMH

2/(h +1)] + |CMM*H
2/|[(m - 1)(h - 1) +2]|} 

Y la variancia de la estimación de la variancia de dominancia:

V(VD) = {16 x 2/r2}{|CMM*H
2/[(m - 1)(h - 1)+2]| + |CMEE

2/[(mh - 1)(r - 1) +2]|}

El efecto de aumentar el número de machos y de hembras sobre la mejo-
ra de la precisión de los estimadores es aún mayor que en el diseño NC1 
(obsérvese que estos factores aparecen solo en los denominadores de la 
fórmula de la variabilidad del estimador). En cuanto a las ventajas del NC2 
respecto de las estimaciones sobre el NC1 nótese que se obtienen dos 
estimaciones independientes de la variancia aditiva y una estimación inde-
pendiente de la variancia de dominancia.

Al igual que en el diseño NC1, cuando el experimento NC2 se realiza en va-
rios ambientes, la forma de estimar las variancias aditivas y de dominancia 
son más complejas, de modo que la precisión de los estimadores será me-
nor, aunque de resultar significativas las variancias de interacción aditiva x 
ambiente y dominante x ambiente resultarán menos sesgadas.

8.6.4. Casos especiales de aplicación de NC2 en función de los 
objetivos y de las características de la población de referencia

8.6.4.1. Extensión del esquema del NC2 al desarrollo y evaluación de 
líneas endocriadas
En un programa de mejoramiento, los individuos escogidos como ma-
chos de la población pueden, además de ser cruzados con una muestra 
de diferentes individuos hembra, ser autofecundados en caso de no existir 
autoincompatibilidad. De manera análoga al diseño NC1, la semilla S0:1 de 
cada planta “macho” puede emplearse para iniciar el desarrollo de líneas 
endocriadas y la semilla de los cruzamientos empleada para evaluar la 
habilidad combinatoria general de cada planta S0 utilizando un probador 
externo o la propia población como probadora.
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8.6.4.2. Aplicación del NC2 en poblaciones de referencia derivadas del 
cruzamiento entre dos progenitores homocigotas
En este caso, las frecuencias génicas para los genes segregantes en la 
población de referencia serán p=q=0,5. Como hemos visto anteriormente, 
asumiendo que no hay epistasis ni desequilibrio de ligamiento, en una po-
blación con p=q=0,5, es posible lograr una estimación del grado promedio 
de dominancia puesto que:

σA
2 = (½)∑ai

2

σD
2 = (¼)∑di

2

Por lo tanto 

VM = VH = CovMH = (¼) VA = (¼)(½)∑ai
2 = (1/8)∑ai

2

VM*H = CovHC – MCovMH - HCovMH = (½)VA + (¼)VD - (¼)VA – (¼)VA

= (¼)VD = (1/16)∑di
2 

Y recordando que el GMD es:

GDM = ∑di/∑ai 

GDM = [2VM*H/VM]1/2 = [(1/8) ∑di
2/(1/8) ∑ai

2 ]1/2 = ∑di/∑ai

8.6.4.3. Aplicación del NC2 en poblaciones de referencia endocriadas
Las variancias entre machos tendrán como esperanza de sus cuadrados 
medios a:

VM = VH = [(1+F)/4]VA 

VM*H = [(1+F)2/2]VD

En consecuencia, la variancia aditiva estimada en la población de referen-
cia será:

VA = 4VM/(1+F) = 4VH/(1+F) 

En caso de tratarse de líneas con F=1, 

VM = VH = (½)VA 

VA = 2VM = 2VH, o bien VA = VM + VH
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8.6.4.4. Consideraciones sobre epistasis en el diseño NC2
Hasta el momento asumimos que no existe epistasis. En caso de que esta 
fuera distinta de cero y la población no fuera endocriada, las variancias de 
machos (o de hembras) y de machos x hembras serán:

VM o VH = CovMH = ¼ VA + (1/16) VAA + (1/64) VAAA + …

La variancia de interacción macho x hembra puede estimarse como

VM*H = CovHC – MCovMH - HCovMH= [(½) VA + (¼) VD + (1/4) VAA +

+ (1/8 VAD) + 1/16 VDD…)]  – [(¼) VA + (1/16) VAA +

+ (1/64) VAAA + …)] - [(¼ VA + (1/16) VAA + (1/64) VAAA + …)]

 = (¼) VD + (1/8) VAA + (1/8) VAD + (1/16) VDD…)

8.7. Diseño 3 de Carolina del Norte (NC3)
Este diseño fue concebido por Robinson et al. (1949) para indagar sobre 
la importancia relativa de la sobredominancia y si esta es real o producto 
del desequilibrio de ligamiento (pseudosobredominancia). La población de 
referencia es la F2 del cruzamiento entre dos líneas homocigotas y si se 
asume que no existe desequilibrio de ligamiento, puede estimarse el gra-
do promedio de dominancia. Hemos visto en el capítulo sobre variancias 
que cuando no hay equilibrio de ligamiento, las estimaciones de variancias 
genéticas y de dominancia se ven afectadas de manera diferente. La va-
riancia de dominancia resulta sobreestimada cuando hay desequilibrio de 
ligamiento, y la variancia genética solo si el desequilibrio resulta en fase de 
acoplamiento. Si el desequilibrio es en fase de repulsión, la variancia gené-
tica estará subestimada respecto de la situación de equilibrio.

Individuos tomados al azar de la población F2 se retrocruzan a ambas lí-
neas progenitoras de la F1, utilizándolos como progenitore masculinos. Los 
genotipos para evaluar serán 2n + 2 puesto que por cada individuo F2 se 
generan dos progenies de medios hermanos que tienen en común a una u 
otra línea homocigota y además las dos líneas parentales. El esquema de 
cruzamientos se presenta en el Cuadro 8.5.
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Machos
Hembras

Línea 1 Líneas 2 Medias

m1 Y11 Y12
Y1.

m2 Y21 Y22
Y2.

m3 Y31 Y32
Y3.

… … … …

mn Yn1 Yn2
Yn.

Medias Y.1 Y.2 Y..

La tabla de ANdeVA para cada experimento de r repeticiones se presenta 
en la Tabla 8.11.

Fuentes de variación Grados de 
libertad

Cuadrados 
medios (CM) ε (CM) F

Repeticiones r-1

Genotipos 2n -1

Hembras (Líneas) 1 CMH

Machos n -1 CMM σ2 + 2rσM
2

 = σ2 + ¼r∑iai
2 CMM/CMEE ;

CMM/CMMxH

Machos x Hembras n -1 CMMxH σ2 + rσMXH
2

 = σ2 + ¼r∑idi
2 CMMxH/ CMEE

Error experimental (r-1)(2n-1) CMEE σ2

Total 2rn  - 1

Tabla 8.11. 
Esquema del análisis de variancia para un experimento NC3 evaluado en un único ambiente con r 
repeticiones. 

La variancia entre machos es la covariancia de medios hermanos que tienen 
en común al n-ésimo macho. La variancia entre hembras es la covariancia 
entre medios hermanos que tienen como progenitor común a la línea 1 o a 
la línea 2.

La variancia de interacción Macho x Hembra es la covariancia entre herma-
nos completos, menos la suma de las covariancias de medios hermanos a 

Cuadro 8.5. 
Esquema de cruza-
mientos del diseño 
Carolina del Norte 3.
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través de machos y de líneas (estas últimas diferentes entre sí, a diferencia 
de lo que ocurre en el NC2).

Las variancias entre machos y de machos x hembras se estiman a partir de 
las esperanzas de los cuadrados medios de la siguiente manera:

VM = CovMH = ¼ VA = (CMM – CMEE)/2r = ½ ∑ipiqiai
2 

En la población de referencia (F2), las frecuencias génicas son pi=qi=0,5, 
consecuentemente VM

VM = ½ ∑i(0,5)(0,5)iai
2  = 1/8 ∑iai

2  ,     [8.1]

y 

VMxH = (CMMXH – CMEE)/r = ∑ipiqidi
2 = VD = ¼ ∑idi

2   ,     [8.2]

Por definición, (ver Capítulo 3) una estimación del grado medio de domi-
nancia (GMD) puede lograrse como:

GMD = ∑idi
2/∑iai

2

Teniendo en consideración [8.1] y [8.2],

GMD = (VMxH/2VM)1/2

Las pruebas F de significancia de los cuadrados medios de Machos y de 
Machos x Hembras se calculan como el cociente entre los cuadrados me-
dios respectivos divididos por el cuadrado medio del error experimental 
(CMEE). Si la prueba de F resulta significativa para Machos x Hembra, ello 
indica que existe dominancia puesto que el término ∑idi

2 sería diferente 
de cero. La prueba F CMM/CMMH sirve para determinar si la dominancia 
es completa o está en el nivel de parcial o sobredominante. Si la relación 
CMM/CMMH no es significativamente distinta de 1, ello se interpreta como 
que la dominancia es completa. Si la relación es significativamente menor 
a 1 implica sobredominancia y si es mayor a 1 implica dominancia parcial 
(o falta de dominancia si CMMxH/CMEE no hubiese resultado significativo). 

En caso de existir, el desequilibrio de ligamiento será máximo en la F2. La 
reproducción de la población F2 mediante varios ciclos de apareamiento 
aleatorio (Syn-n) irá disminuyendo tal desequilibrio. Para determinar si la 
sobredominancia en la F2 para el carácter de interés era real, o simplemen-
te producto de la afectación de las variancias de dominancia y de aditividad 
por el desequilibrio de ligamiento (pseudosobredominancia), el diseño NC3 
debe repetirse sobre la nueva población de referencia: F2 Syn-n. 
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Como requerimiento general de los diseños genéticos, también el NC3 
precisa un muestreo satisfactorio, aleatorio y con número de individuos 
suficiente, de la población de referencia. Por ello es necesario distribuir 
aleatoriamente a las progenies en sets o grupos. La tabla de ANdeVA en el 
caso de experimentos NC3 replicados en varios ambientes se presenta en 
la Tabla 8.12.

Fuentes de variación Grados 
de libertad

Cuadrados 
medios (CM) ε (CM) F

Ambientes a-1

Grupos 
(Amb.) a(g-1)

Repeticiones 
(Grupos)(Amb) ag(r-1)

Hembras 
(Grupos) g CMH σ2 + rnσAxH

2 + arnσH
2 CMH /CMAxH

Hembras 
(Grupos) x Amb. g(a-1) CMAxH σ2 + rnσAxH

2 CMAxH /CMEE

Machos 
(Grupos) g(n-1) CMM σ2 + 2rσAxM

2 + 2arσM
2 CMM /CMAxM

Machos 
(Grupos) x Amb. g(n-1)(a-1) CMAxM σ2 + 2rσAxM

2 CMAxM /CMEE

Machos(G) x Hembras (G) g(n-1) CMMxH σ2 + rσAxMxH
2 + arσMxH

2 CMMxH /CMAxMxH

Machos(G) x Hembras (G) 
x Amb. g(n-1)(a-1) CMAxMxH σ2 +rσAxMxH

2 CMAxMxH /CMEE

Error experimental ag(r-1)(2n-1) CMEE σ2

Total 2agrn-1

Tabla 8.12. 
Esquema del análisis de variancia para un experimento NC3 evaluado en con r repeticiones y a ambientes. 

A partir del NC3 se pueden lograr estimaciones de la heredabilidad en el 
sentido estricto en la población F2 sobre la base de medias de parcelas:

h2 = 4σM
2/[4σM

2 + 4σAxM
2/a + σMxH

2 + σAxMXH
2/a + σ2/ar],

sobre la base de plantas individuales:

h2 = 4σM
2/[4σM

2 + 4σAxM
2 + σMxH

2 + σAxMXH
2 + σ2],

o sobre la base de medias de familias de medios hermanos:

h2 = σM
2/[σM

2 + σAxM
2 /a + σMxH

2 + σAxMXH
2 /a + σ2 /ar],
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8.8. Diseños dialélicos
Este tipo de diseños genéticos son ampliamente utilizados en los progra-
mas de mejoramiento, particularmente en los de especies alógamas bajo 
los supuestos del modelo de efectos fijos y preferentemente con la finali-
dad de estimar efectos de habilidad combinatoria general y específica de 
líneas endocriadas. Bajo el modelo aleatorio, puede emplearse para esti-
mar los componentes de variancias de habilidad combinatoria general y 
de habilidad combinatoria específica de poblaciones de cría. La limitación 
principal de los diseños dialélicos para estimar variancias genotípicas es 
la dificultad para incluir un número de individuos que permita muestrear 
razonablemente bien la variabilidad genotípica en una población de refe-
rencia. En el esquema general del diseño dialélico, todos los progenitores 
deben cruzarse entre sí en todas las combinaciones posibles (Tabla 8.13) y 
el número de combinaciones posibles aumenta en forma exponencial con 
el aumento del número de aquellos.

Número de 
progenitores

Cruzamientos 
rectos,recíprocos 

y progenitores 
(M1)

Cruzamientos 
directos y 

progenitores 
(M2)

Cruzamientos 
directos y 
recíprocos 

(M3)

Cruzamientos 
directos 

(M4)

(n) (n2) [n(n-1)/2 +n] [n(n-1)] [n(n-1)/2]

3 9 6 6 3

4 16 10 12 6

5 25 15 20 10

6 36 21 30 15

7 49 28 42 21

8 64 36 56 28

9 81 45 72 36

10 100 55 90 45

15 225 120 210 105

20 400 200 380 180

25 625 325 600 300

50 2500 1275 2450 1225

100 10000 5050 9900 4950

200 40000 20100 39800 19900

Tabla 8.13.
Número de genotipos para evaluar en función del número de genotipos progenitores, considerando 
todos los cruzamientos simples, o todos los cruzamientos simples y sus recíprocos.
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Un muestreo adecuado de una población de referencia hace que el número 
de individuos requerido sea muy grande. Tanto en un modelo fijo como 
en uno aleatorio, un número grande de progenitores exige realizar y eva-
luar un número elevado de cruzamientos que puede resultar impracticable. 
Aunque ello impone restricciones al análisis, una alternativa es el uso de 
cruzamientos dialélicos parciales, donde no es preciso disponer de todas 
las combinaciones de cruzamientos posibles entre un grupo de progenito-
res (Miranda Filho y Geraldi, 1984). La organización del germoplasma en 
grupos permite disminuir el número de cruzamientos. En tal caso el diseño 
adopta un esquema factorial en el que un grupo de n líneas se cruzan con 
n´ líneas pertenecientes a otro grupo. En tal caso, el número de híbridos 
para evaluar se reduce considerablemente (Tabla 8.14).
 

Número de progenitores Número de genotipos para evaluar

Progenitores 
n= n’ + n’’

Genotipos 
progenitores del 

grupo A 
(n’)

Genotipos 
progenitores del 

grupo B
(n’’)

Cruzamientos 
directos

[n(n-1)/2]

Cruzamientos 
directos entre 

grupos
n’n’’

4 2 2 6 4

10 5 5 45 25

10 6 4 45 24

10 7 3 45 21

20 10 10 190 100

20 11 9 190 99

20 12 8 190 96

20 13 7 190 91

20 14 6 190 84

50 25 25 1225 625

50 30 20 1225 600

50 35 15 1225 525

50 40 10 1225 400

200 100 100 19900 10000

200 120 80 19900 9600

200 140 60 19900 8400

200 170 30 19900 5100

Tabla 8.14. 
Número de cruzamientos para evaluar en función del número de progenitores agrupados en dos clases 
de n’ y n’’ integrantes, considerando todos los cruzamientos simples. 
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Una excelente revisión general de los diferentes esquemas y análisis de 
experimentos dialélicos, sus alcances, limitaciones y equivalencias entre sí 
puede encontrarse en Baker (1978). 

8.8.1. Diseño dialélico de Griffing (1956)
Los diseños dialélicos de Griffing son una familia de experimentos con 
cuatro variantes o métodos (1 a 4) según cuales sean los genotipos para 
evaluar. Con las limitaciones señaladas más arriba, pueden emplearse 
para estimar efectos (modelo de efectos fijos) o variancias (modelo de 
efectos aleatorios) de habilidad combinatoria general (HCG) y habilidad 
combinatoria específica (HCE). Sobre el tema puede revisarse la sección 
correspondiente del capítulo 4. Los diferentes esquemas de genotipos 
para evaluar correspondientes a los métodos de Griffing se presentan en la 
Tabla 8.15, y los modelos estadísticos correspondientes a cada uno en la 
Tabla 8.16, donde:

gi y gj es la habilidad combinatoria general de los progenitores i y j,

sij es la habilidad combinatoria específica del cruzamiento entre 
los progenitores i x j

rij es el efecto recíproco en el cruzamiento i x j, 
donde rij = mi + mj +nij, siendo mi el efecto materno del progenitor 
i-ésimo, mj el del progenitor j-ésimo y nij el efecto no materno del 
cruzamiento i x j

eijk es el error asociado a la k-ésima observación del cruzamiento i x j

Método 1. Dialélico completo. Incluye los progenitores y los cruzamientos en 
ambos sentidos

Progenitores 1 2 3 4 5

1 1x1 1x2 1x3 1x4 1x5

2 2x1 2x2 2x3 2x4 2x5

3 3x1 3x2 3x3 3x4 3x5

4 4x1 4x2 4x3 4x4 4x5

5 5x1 5x2 5x3 5x4 5x5
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Método 2. Incluye los progenitores y los cruzamientos en uno solo de los sentidos

Progenitores 1 2 3 4 5

1 1x1 1x2 1x3 1x4 1x5

2 2x2 2x3 2x4 2x5

3 3x3 3x4 3x5

4 4x4 4x5

5 5x5

Método 3. Excluye los progenitores, e incluye los cruzamientos en ambos 
sentidos

Progenitores 1 2 3 4 5

1 1x2 1x3 1x4 1x5

2 2x1 2x3 2x4 2x5

3 3x1 3x2 3x4 3x5

4 4x1 4x2 4x3 4x5

5 5x1 5x2 5x3 5x4

Método 4. Incluye únicamente los cruzamientos en uno solo de los sentidos

Progenitores 1 2 3 4 5

1 1x2 1x3 1x4 1x5

2 2x3 2x4 2x5

3 3x4 3x5

4 4x5

5

Tabla 8.15. 
Esquemas de cruzamientos dialélicos y genotipos para evaluar en los cuatro métodos propuestos por 
Griffing (1956).
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Método Modelo Restricciones

1 Yijk= u + gi + gj + sij + rij + eijk ∑i gi =0 ; ∑ij sij =0; ∑ij rij =0

2 Yijk= u + gi + gj + sij + eijk ∑i gi =0 ; ∑ij sij =0; 

3 Yijk= u + gi + gj + sij + rij + eijk ∑i gi =0 ; ∑ij sij =0; ∑i rij =0

4 Yijk= u + gi + gj + sij + eijk ∑i gi =0 ; ∑ij sij =0;

Tabla 8.16. 
Modelos genéticos del diseño dialélico de Griffing (1956) para los cuatro métodos propuestos y restric-
ciones de sus correspondientes modelos. 

Wricke y Weber (1986) desaconsejan la utilización de los métodos 1 y 2 
de Griffing para estimar variancias (modelo aleatorio) debido además a 
que en estos métodos deben evaluarse los progenitores endocriados. Asu-
miendo que se trata de un diseño dialélico de Griffing donde se prueban 
los n(n-1)/2 cruzamientos posibles entre n líneas endocriadas (método 
4), las medias observadas (Yixj) pueden disponerse en una tabla de doble 
entrada, con una columna adicional que contiene las medias marginales, 
es decir, las medias de todos los cruzamientos que tienen en común al n-
ésimo progenitor y en la última fila la media general (Tabla 8.17). 

 Progenitores 2 3 4 5 Totales y medias marginales 

1 Y1x2 Y1x3 Y1x4 Y1x5 Y1x. ; (Y1x2 + Y1x3 + Y1x4 + Y1x5 )/(n-1)

2 Y2x3 Y2x4 Y2x5 Y2x. ; (Y1x2 + Y2x3 + Y2x4 + Y2x5 )/(n-1)

3 Y3x4 Y3x5 Y3x. ; (Y1x3 + Y2x3 + Y3x4 + Y3x5 )/(n-1)

4 Y4x5 Y4x. ; (Y1x4 + Y2x4 + Y3x4 + Y4x5 )/(n-1)

5 Y5x. ; (Y1x5 + Y2x5 + Y3x5 + Y4x5 )/(n-1)

Total 
y media general Y.x. ; (Y1x2 + Y1x3 + Y1x4 +Y1x5 + Y2x3 + Y2x4 + Y2x5 + Y3x4 + Y3x5 + Y4x5) /[n(n-1)/2]

Tabla 8.17. 
Procedimiento de cómputo de los totales y medias marginales, total  y media general en un experimento 
dialélico de Griffing (1956), método 4. 
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Los desvíos entre las medias marginales para cada progenitor y la media 
general son, por definición, las habilidades combinatorias generales (HCG) 
de cada uno de los n progenitores de los cruzamientos. Las habilidades 
combinatorias específicas (HCE) son los desvíos entre las medias obser-
vadas para cada cruzamiento ixj y la suma de las HCG de los progenitores 
i y j. La variación de HCE es la variación entre celdas dentro de márgenes. 
Cada margen corresponde a los cruzamientos que tienen un padre común.

A manera de ejemplo, los efectos de HCG de los progenitores 3 y 5 serán:

HCG3 = g3 = Y3x. - Y.x.

HCG5 = g5 = Y5x. - Y.x.

y el efecto de HCE entre los progenitores 3 y 5 será:

HCE3x5 = s3x5 = Y3x5 - (g3 + g5) - Y.x.

Cuando se realiza un diseño dialélico de Griffing y se prueban los n(n-1)/2 
cruzamientos posibles entre n líneas endocriadas y los progenitores (méto-
do 2) las medias observadas (Yixj) pueden disponerse en una tabla de doble 
entrada, con una columna adicional que contiene las medias marginales, 
es decir, las medias de todo los cruzamientos que tienen en común a la n-
ésima (Tabla 8.18).

Progenitores 1 2 3 4 5 Totales y medias marginales 

1 Y1x1 Y1x2 Y1x3 Y1x4 Y1x5 Y1x. ; (Y1x1 + Y1x2 + Y1x3 + Y1x4 + Y1x5)/n

2 Y2x2 Y2x3 Y2x4 Y2x5 Y2x. ; (Y1x2 + Y2x2 + Y2x3 +Y2x4 + Y2x5)/n

3 Y3x3 Y3x4 Y3x5 Y3x. ; (Y1x3 + Y2x3 + Y3x3 +Y3x4 + Y3x5 )/n

4 Y4x4 Y4x5 Y4x. ; (Y1x4 + Y2x4 + Y3x4 +Y4x4 + Y4x5 )/n

5 Y5x5 Y5x. ; (Y1x5 + Y2x5 + Y3x5 +Y4x5 + Y4x5)/n

Total 
y media general 

Y.x. ; (Y1x1 + Y2x2 + Y3x3 +Y4x4 + Y5x5 +Y1x2 + Y1x3 + Y1x4 +Y1x5 + Y2x3 + Y2x4 +Y2x5 
+ Y3x4 + Y3x5 + Y4x5) /{[n(n-1)/2]+n}

Tabla 8.18. 
Procedimiento de cómputo de los totales y medias marginales y total y media general en un experimento 
dialélico de Griffing (1956), método 2.
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En el caso de los métodos donde se disponen los cruzamientos en ambos 
sentidos (directos y recíprocos), los efectos recíprocos se estiman como:

rij = (Yixj - Yjxi)/2, 

y los efectos maternos como:

mi = (Yi.-Y.i)/2n

Para experimentos realizados en un ambiente con r repeticiones siguiendo 
el método Griffing 4 la tabla de ANdeVa toma la configuración que se pre-
senta en la Tabla 8.19.

Fuentes 
de variación

Grados 
de libertad

Cuadrados 
medios 

(CM)

Εsperanza de los cuadrados medios 
(CM) F

Modelo I Modelo II

Repeticiones r-1

Cruzamientos [n(n-1)/2] -1 CMC
σ2+rKc

2 σ2+rσc
2 CMC /CMEE

H.C.G. n – 1 CMHCG
σ2+ r[(n-2)/(n-1)]KHCG

2 σ2+rσHCE
2 + r(n-2)σHCG

2 CMHCG/CMEE; 

CMHCG/CMHCE

H.C.E. n(n-3)/2 CMHCE
σ2+ r[2/n(n-3)]KHCE

2 σ2+rσHCE
2 CMHCE /CMEE

Error exper. (r-1)[n(n-1)/2-1] CMEE σ2 σ2

 Total [rn(n-1)/2]-1

Tabla 8.19. 
Esquema del análisis de variancia para un experimento dialélico con r repeticiones en un único ambiente 
siguiendo el modelo de Griffing, método 4.

Cuando la fuente de variación “cruzamientos” es significativa, resulta útil 
subdividir la suma de cuadrados en forma ortogonal en dos sumas de cua-
drados, la debida a la habilidad combinatoria general y la debida a la habilidad 
combinatoria específica. De acuerdo al modelo que se emplee, las pruebas 
de significancia F difieren en el denominador para utilizar como error. En el 
modelo de efectos fijos, la significancia de los efectos de habilidad com-
binatoria general y específica se prueban con el cuadrado medio del error 
experimental, mientras que bajo el modelo aleatorio, la significancia de la 
variancia de HCE se prueba con el cuadrado medio del error experimental 
y la de la variancia de HCG con el cuadrado medio de la HCE, a menos que 
esta hubiera resultado no significativa. En este último caso puede emplearse 
directamente como error el cuadrado medio del error experimental.
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Las variancias de HCG y de HCE pueden expresarse en términos de com-
ponentes de variancia entre parientes. La variancia de HCG es la variancia 
entre cruzamientos que tienen un progenitor en común, es decir, la varian-
cia entre medios hermanos:

σHCG
2 = CovG(MH) = [(1 + F)/4] σA

2 (en ausencia de epistasis y para  
      niveles arbitrarios de endocría  
      de los progenitores).

Si los progenitores del dialélico son líneas completamente homocigotas, 
F=1 y por lo tanto:

σHCG
2 = CovG(MH) = ½ σA

2     [8.3]

La variancia de HCE es la variancia entre cruzamientos dentro de líneas. La 
variancia de cruzamientos es la variancia entre hermanos completos (com-
binaciones línea x línea), pero está “reducida” por el hecho de que cada uno 
de los progenitores ha sido utilizado como progenitor común de n-1 cruza-
mientos. Por lo tanto y asumiendo que no hay epistasis:

σHCE
2 = CovG(HC) - 2CovG(MH) = [(1 + F)/2]σA

2 + [(1 + F)/2]2σD
2 - 2[(1 + F)/4]σA

2 

= [(1 + F)/2]2σD
2

En el caso de que los progenitores sean líneas completamente homocigo-
tas (F=1):

σHCE
2 = CovG(HC) - 2CovG(MH) = σA

2 + σD
2 - 2(½ σA

2) = σD
2     [8.4]

Si en cambio los progenitores no fueran endocriados (F=0):

σHCG
2 = CovG(MH) = ¼ σA

2     [8.5]

σHCE
2 = CovG(HC) - 2CovG(MH) = ¼ σD

2     [8.6]

Las estimaciones de las variancias aditiva y de dominancia de la población 
de referencia pueden obtenerse a partir de considerar las esperanzas de los 
cuadrados medios. La Tabla 8.20 presenta el esquema de ANdeVA para el 
caso de un diseño método 4 de Griffing, modelo II.
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Fuentes de 
variación

Grados 
de libertad

Cuadrados 
medios (CM) Esperanza de cuadrados medios

Modelo aleatorio (II)

Repeticiones r-1

Cruzamientos [n(n-1)/2]-1 CMC σ2+σ2
c

H.C.G. n – 1 CMHCG σ2+r[CovG(HC) – 2 CovG(MH)] +r(n-2)CovG(MH)

H.C.E. n(n-3)/2 CMHCE σ2+r[CovG(HC) – 2 CovG(MH)]

Error exper. (r-1)[n(n-1)/2-1] CMEE σ2

 Total [rn(n-1)/2]-1

Tabla 8.20. 
Esquema del ANdeVA para un cruzamiento dialélico siguiendo a Griffing (1956), método 4, conside-
rando un modelo aleatorio.

Si F=1, considerando [8.3] y [8.4], respectivamente:

VA = VHCG = 2(CMHCG - CMHCE)/r(n-2)
VD = VHCE = (CMHCE - CMEE)/r 

Si F=0, considerando [8.5] y [8.6], respectivamente:

VA = 4VHCG = 4(CMHCG - CMHCE)/r(n-2)
VD = 4VHCE = 4(CMHCE - CMEE)/r 

8.8.1.1. Método 1
En el caso del método 1, los arreglos y medias marginales serán los que se 
presentan en la Tabla 8.21.

Progenitores 1 2 3 4 5 Totales y medias marginales

1 Y11 Y12 Y13 Y14 Y15 Y1. ; (Y11 + Y12 + Y13 +Y14 + Y15)/n

2 Y21 Y22 Y23 Y24 Y25 Y2. ; (Y12 + Y22 + Y23 +Y24 + Y25)/n

3 Y31 Y32 Y33 Y34 Y35 Y3. ; (Y13 + Y23 + Y33 +Y34 + Y35)/n

4 Y41 Y42 Y43 Y44 Y45 Y4. ;(Y14 + Y24 + Y34 +Y44 + Y45)/n

5 Y51 Y52 Y53 Y54 Y55 Y5. ; (Y15 + Y25 + Y35 +Y45 + Y55)/n

Totales 
marginales, 

total y media 
general

Y.1 Y.2 Y.3 Y.4 Y.5

Y.. ; (Y11 + Y12 + Y13 +Y14 + Y15 +  Y21 + Y22  + Y23 +   
Y24 + Y25 + Y31 + Y32 + Y 33 + Y34 + Y35 +  Y41 + Y42 + 

Y43 + Y 44 + Y45 + Y51 + Y52 + Y53 +Y54 + Y55) /n
2

Tabla 8.21. 
Totales  y medias marginales, total y media general correspondientes al método 1 de Griffing (1956), ejemplificado 
para 5 progenitores. 
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El ANdeVA se presenta en Tabla 8.22.

Fuentes 
de variación

Grados de 
libertad

Cuadrados 
medios (CM) Esperanza de cuadrados medios

Modelo fijo Modelo aleatorio

Entre progenitores n-1 CMP σ2 + rKP
2 σ2+rσP

2

Entre cruzamientos n(n-1)-1 CMC σ2 + rKC
2 σ2+rσC

2

H.C.G. n – 1 CMHCG σ2 + r[2n/(n-1)]KHCG
2 σ2+ r2(n-1)σHCE

2
 + 2rnσHCG

2

H.C.E. n(n-1)/2 CMHCE σ2 + r [2/[n(n-1)]KHCE
2 σ2+ [r2(n2-n+1)/n2]σHCE

2

Recíprocos n(n-1)/2 CMR σ2 + [r4/n(n-1)]KR
2 σ2+ rσR

2

Error experim. (r-1)(n2-1) σ2 σ2

Tabla 8.22. 
Claves del ANdeVA correspondientes a un análisis dialélico aplicando el método 1, según un modelo 
de efectos fijos y de efectos aleatorios. Adaptado de Cruz y Regazzi, 1994.

Las estimaciones de la media general y de los efectos de habilidad 
combinatoria general, habilidad combinatoria específica y recíprocos, res-
pectivamente, se calculan como (Cruz y Regazzi, 1994):

u=Y../n2

gi=[(Yi.+Y.j)/2n]-Y../n2

sij=(Yij+Yji)/2-(Yi.+Y.i+Yj.+Y.j)/2n+Y../n2

rij=(Yij-Yji)/2

y las sumas de cuadrados de HCG, HCE y efectos recíprocos se calculan como: 

SCHCG =[∑i(Yi.+Y.i)2]/2n-Y..2/n2

SCHCE =∑i∑j Yij(Yij + Yji)/2-∑(Yi.+Y.i)2/2n + Y..2/n2

SCR = (1/2)∑∑i<j(Yij-Yji)2

8.8.1.2. Método 2
En el caso del método 2, los arreglos y medias marginales serán los que se 
presentan en la Tabla 8.23
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Progenitores 1 2 3 4 5 Totales marginales

1 Y11 Y12 Y13 Y14 Y15
Y1.

2 Y22 Y23 Y24 Y25
Y2.

3 Y33 Y34 Y35
Y3.

4 Y44 Y45
Y4.

5 Y55
Y5.

Totales marginales Y.1 Y.2 Y.3 Y.4 Y.5

Total general

Y..

Tabla 8.23. 
Totales marginales y general correspondientes al método 2 de Griffing (1956), ejemplificado para 5 
progenitores.

Las estimaciones de la media general y de los efectos de habilidad com-
binatoria general y habilidad combinatoria específica, respectivamente, se 
calculan como (Cruz y Regazzi, 1994):

u = [1/n(n + 1)]Y..

gi = [1/(n + 2)][(Yi. + Yii) – (2/n)Y..]

sij = Yij – 2(Yi. + Yii)/(n+2) + 2Y../[(n + 1)(n + 2)]

Fuentes 
de variación

Grados 
de libertad

Cuadrados 
medios 

(CM)

ε(CM)

Mod. fijo (I) Mod. aleatorio (II)

Repeticiones r-1

Genotipos [n(n+1)]/2-1 CMG σ2 + rKG
2 σ2+rσG

2

Progenitores 
vs. Cruzamientos 1 CMPvsC σ2 + rKPvsC

2 σ2+rσPvs.C
2

Entre progenitores n-1 CMP σ2 + rKP
2 σ2+rσP

2

Entre cruzamientos [n(n-1)]/2 -1 CMC σ2 + rKC
2 σ2+rσC

2

H.C.G. n – 1 CML σ2 + r[(n+2)/(n-1)]KHCG
2 σ2+rσHCE

2
 +r(n-2)σHCG

2

H.C.E. n(n-3)/2 CMC/L σ2 + r[2n(n-3)]KHCE
2 σ2+rσHCE

2

Error experimental (r-1)[n(n+1)/2-1] CMEE σ2 σ2

 Total r[n(n+1)/2]-1

Tabla 8.24. 
Claves del ANdeVA correpondientes a un análisis dialélico aplicando el método 2, según un modelo de 
efectos fijos y de efectos aleatorios.
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El ANdeVA se presenta en Tabla 8.24. La misma contiene la partición 
ortogonal que proponen Hallauer y Miranda Filho (1988) que presenta el 
contraste entre progenitores y cruzamientos, de manera de tener otra prue-
ba sobre la significancia de la acción génica no aditiva.

En el análisis sin la variante mencionada, las sumas de cuadrados de HCG 
y HCE se calculan de acuerdo a Cruz y Regazzi (1994) como:

SCHCG=[∑i(Yi.+Yii)2 –(4Y..2/n)]/(n+2)

SCHCE=∑i≤j∑Yij
2-[∑i(Yi.+ Yii)2]/(n+2) + [2Y..2/(n2+3n+2)]

8.8.1.3. Método 3
En el método 3 los arreglos serán como se indica en Tabla 8.25:

Progenitores 1 2 3 4 5 Totales marginales

1 Y12 Y13 Y14 Y15 Y1.

2 Y21 Y23 Y24 Y25 Y2.

3 Y31 Y32 Y34 Y35 Y3.

4 Y41 Y42 Y43 Y45 Y4.

5 Y51 Y52 Y53 Y54 Y5.

Totales marginales Y.1 Y.2 Y.3 Y.4 Y.5

Total general

Y..

Tabla 8.25. 
Totales marginales  y general correspondientes al método 3 de Griffing (1956), ejemplificado para 5 
progenitores

Las sumas de cuadrados de HCG y HCE se calculan (Cruz y Regazzi, 1994) como: 

SCHCG = [1/2(n - 2)] ∑i (Yi. + Y.i)2 – [2/(n(n - 2)]Y..2

SCHCE = ½ ∑i<j∑(Yij + Yji)2 – [1/2(n - 2)]∑i (Yi. + Y.i)2 + [1/(n - 1)(n - 2)]Y..2

SCR = ½ ∑i<j∑(Yij - Yji)2 

Las estimaciones de la media general, de los efectos de habilidad combi-
natoria general, de la habilidad combinatoria específica y de los recíprocos, 
respectivamente, se calculan como:

u = [1/n(n + 1)]Y..

gi = |1/[2n(n-2)]|[n(Yi. + Y.i) - 2Y..]
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sij =  ½ (Yij + Yji) - |[(Yi. + Y.j + Y.i + Yj.)/[2(n-2)]| + Y../(n2-3n+2)

rij = (Yij – Yji)/2

En el caso de modificar el modelo para discriminar los efectos maternos, 
estos se estiman como:

mi = (Yi. + Y.i)/2n

El ANdeVA se presenta en las Tablas 8.26 y 8.27

Fuentes 
de variación

Grados 
de libertad

Cuadrados 
medios 

(CM)

ε(CM)

Modelo fijo (I) Modelo aleatorio (II)

Repeticiones r-1

Entre cruzam. n(n-1)-1 CMG σ2 + rKG
2 σ2+rσG

2

H.C.G. n – 1 CMHCG σ2 + r[2(n-2)/(n-1)]KHCG
2 σ2+r2σHCE

2 + r2(n-2)σHCG
2

H.C.E. n(n-3)/2 CMHCE σ2 + r[4/(n(n-3)]KHCE
2 σ2+ r2σHCE

2

Efectos recípr. n(n-1)/2 CMR σ2 + r[4/n(n-1)]KR
2 σ2+ rσR

2

Error experim. (r-1)[(n(n-1)-1] CMEE σ2 σ2

 Total rn(n-1)-1

Tabla 8.26. 
Claves del ANdeVA correspondientes a un análisis dialélico aplicando el método 3, según un modelo 
de efectos fijos y de efectos aleatorios.

Fuentes 
de variación

Grados 
de libertad

Cuadrados 
medios (CM)

ε(CM)

Modelo aleatorio (II)

Repeticiones r-1

Genotipos n(n-1)-1 CMG σ2+rσG
2

H.C.G. n – 1 CMHCG σ2+ 2rσHCE
2 + 2r(n-2)σHCG

2
   

H.C.E. n(n-3)/2 CMHCE σ2+ 2rσHCE
2

Efectos maternos n-1 CMM σ2+ rn rσM
2

Efectos recíprocos (n-1)(n-2)/2 CMR σ2+rσR
2

Error experimental (r-1)[(n(n-1)]-1 CMEE σ2

 Total rn(n-1)-1

Tabla 8.27. 
Claves del ANdeVA correspondientes a un análisis dialélico aplicando el método 3, considerando 
efectos maternos.
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8.8.1.4. Método 4
En el método 4 los arreglos serán según se indica en Tabla 8.28

Progenitores 1 2 3 4 5 Totales marginales

1 Y12 Y13 Y14 Y15 Y1.

2 Y23 Y24 Y25 Y2.

3 Y34 Y35 Y3.

4 Y45 Y4.

5 Y5.

Media y total 
general (Y12 + Y13 + Y23 + Y14 +Y24 + Y34 + Y15 + Y25+Y35 +Y45)/10 Y..

Tabla 8.28. 
Totales marginales, media y total general correspondientes al método 4 de Griffing (1956), ejemplifica-
do para 5 progenitores.

Las estimaciones de la media general y de los efectos de habilidad com-
binatoria general, habilidad combinatoria específica, respectivamente, se 
calculan como:

u = [2/n(n - 1)]Y..

gi = [1/n(n - 2)][nYi. - 2Y..]

sij =Yij - [1/(n - 2)][Yi. + Y.j] + {2/[(n - 1)(n - 2)]}Y..

Las Tablas 8.29 y 8.30 presentan el esquema del análisis de variancia de 
un experimento dialélico método 4 realizado en uno y en varios ambien-
tes, respectivamente. 

Fuentes 
de variación

Grados 
de libertad (gl)

Cuadrados 
medios (CM)

ε(CM)

Modelo fijo (I) Modelo aleatorio (II)

Repeticiones r-1

Cruzamientos n(n-1)/2 -1 CMC σ2+rK2
c σ2+rσc

2

H.C.G. n – 1 CMHCG σ2 + r[(n-2)/(n-1)]KHCG
2 σ2+ rσHCE

2
 + r(n-2)σHCG

2

H.C.E. n(n-3)/2 CMHCE σ2 + r{2/[n(n-3)]}KHCE
2 σ2+ rσHCE

2

Error experim. (r-1)[n(n-1)/2-1] CMEE σ2 σ2

 Total rn(n-1)/2-1

Tabla 8.29. 
Claves del ANdeVA correpondientes a un análisis dialélico aplicando el método 4 en un ambiente.
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Fuentes 
de variación

Grados 
de libertad

Cuadrado 
medio (CM)

ε(CM)

Modelo fijo (I)* Modelo aleatorio (II)

Ambientes a-1

Repeticiones/
Amb. a(r-1)

Cruzamientos n(n-1)/2 -1 CMC σ2 + arKC
2 σ2+rσCxA

2 +raσc
2

H.C.G. n – 1 CMHCG σ2+ r[a(n-2)/n-1)]KHCG
2 σ2+ rσHCExA

2 + raσHCE
2

 + r(n-
2)σHCGxA

2 + ra(n-2)σHCG
2

H.C.E. n(n-3)/2 CMHCE σ2 + r{2a/[n(n-3)]}KHCE
2 σ2+ rσHCExA

2 + raσHCE
2

Cruz. x Amb. (a-1)|[n(n-1)/2]-1| CMCxA σ2 + rσCxA
2 σ2+ rσCxA

2 

H.C.G. x Amb. (a-1)(n-1) CMHCGxA σ2 + r[(n-2)/(n-1)]∑KHCGxA
2 σ2+rσHCExA

2
 + r(n-2)σHCGxA

2

H.C.E. x Amb. (a-1)[n(n-3)]/2] CMHCExA σ2 + r[2/n(n-3)]∑KHCExA
2

. σ2+rσHCExA
2

.

Error exp. a(r-1)[n(n-1)/2-1] CMEE σ2 σ2

 Total [arn(n-1)/2]-1

*Se considera que las repeticiones y los ambientes son variables aleatorias.

Tabla 8.30. 
Claves del ANdeVA correspondientes a un análisis dialélico aplicando el método 4 combinado a través 
de ambientes.

Siguiendo a Cruz y Regazzi (1994), las sumas de cuadrados de HCG y HCE 
se calculan como: 

SCHCG = [1/(n - 2)] ∑i Yi.
2 – [4/(n(n - 2)]Y..2

SCHCE = ∑i<j∑ Yij
2 – [1/(n - 2)]∑i Yi.

2 + [2/(n - 1)(n - 2)]Y..2

8.8.2. Variancia de los efectos
En la Tabla 8.31 se presentan las variancias de los efectos y de la diferencia 
entre efectos correspondientes al análisis dialélico de Griffing, métodos 1 a 
4 (Cruz y Regazzi, 1994).
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Efecto o 
diferencia 

entre 
efectos

Método 1 Método 2 Método 3 Método 4

u (1/n2)σ2 [2/n(n+2)]σ2 [1/n(n-1)]σ2 [2/n(n-1)]σ2

gi [(n-1)/2n2)]σ2 [(n-1)/n(n+2)]σ2 {(n-1)/[2n(n-2)]}σ2 [(n-1)/n(n-2)]σ2

gi – gj (1/n)σ2 [2/(n+2)]σ2 [1/(n-2)]σ2 [2/(n-2)]σ2

sij [(n2-2n+2)/2n2]σ2 [(n2+n+2)]/[(n+1)(n+2)]σ2 {(n-3)/[2(n-1)]}σ2 [(n-3)/(n-1)]σ2

sij-sik [(n-1)/n]σ2 [2(n+1)/(n+2)]σ2 [(n-3)/(n-2)]σ2 [2(n-3)/(n-2)]σ2

sij-skm [(n-2)/n]σ2 [2n/(n+2)]σ2 [(n-4)/(n-2)]σ2 [2(n-4)(n-2)]σ2

rij (1/2)σ2 (1/2)σ2

rij - rkm (1)σ2 (1)σ2

Tabla 8.31. 
Variancia de la media general, efectos y diferencia entre efectos (g, habilidad combinatoria general; s, 
habilidad combinatoria específica; r, recíprocos) correspondientes a los cuatro métodos dialélicos de 
Griffing (1956) con n líneas parentales. Adaptado de Cruz y Regazzi (1994).

8.8.4. Importancia relativa de las habilidades combinatorias 
general y específica
Para expresar la importancia relativa de las variancias y efectos de habilidad 
combinatoria general y específica en la determinación del comportamiento 
de los híbridos entre líneas endocriadas Baker (1978) propuso utilizar las 
siguientes expresiones:

2σHCG
2 /(2σHCG

2 + σHCE
2),

o bien

2KHCG
2 / (2KHCG

2 + KHCE
2)

Cuanto más cercana a 1 resulte la relación, mayor será la importancia de la 
habilidad combinatoria general como determinante del comportamiento de 
los cruzamientos híbridos.
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8.9. Diseños dialélicos de Gardner y Eberhart 

8.9.1. Análisis I
Gardner y Eberhart (1966), Gardner y Lonnquist (1966), y Gardner (1967) 
propusieron varias modalidades de análisis. El análisis I para el cruzamien-
to dialélico requiere la evaluación de cinco clases genotípicas:

 • Las n poblaciones progenitoras o variedades.
 • Las n poblaciones progenitoras o variedades luego de una genera-

ción de autofecundación.
 • Los n(n - 1)/2 cruzamientos interpoblacionales en todas las combi-

naciones posibles, sin distinguir recíprocos.
 • Los n(n - 1)/2 cruzamientos interpoblacionales seguidos de una ge-

neración de autofecundación.
 • Los n(n - 1)/2 cruzamientos interpoblacionales seguidos de una ge-

neración de apareamiento aleatorio.
Ello permite estimar los parámetros ya vistos (ver Capítulo 4):

µ, Ai, Di, Aj, Dj, 
Ph, hi, hj y sij

Pueden plantearse cinco modelos genético-estadísticos que difieren en las 
constantes consideradas y que dan lugar a las sumas de cuadrados que se 
indican en la Tabla 8.32 (adaptado de Gardner y Eberhart, 1966).

Modelo Constantes Sumas de cuadrados

1 µ, Ai SC1

2 µ, Ai , Di SC2

3 µ, Ai , Di, 
Ph SC3

4 µ, Ai , Di, 
Ph, hi SC4

5 µ, Ai , Di, 
Ph, hi, sij SC5

Tabla 8.32. 
Parámetros genéticos a estimar en el análisis I del modelo dialélico de Gardner y Eberhart (1966). 
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Las sumas de cuadrados de las fuentes de variación en el ANdeVA pueden 
calcularse a partir de diferencias entre las sumas de cuadrados de los dife-
rentes modelos indicados más arriba (Tabla 8.33).

Fuente de variación Grados de libertad Sumas de cuadrados

Poblaciones [n(3n+1)/2] -1 SCP 

Aditividad n-1 SCA = SC1 – FC

Dominancia n SCD = SC2 – SC1

Heterosis n(n-1)/2 SCH = SC5 – SC2

Heterosis Promedio 1 SCHP = SC3 – SC2

Heterosis Varietal n-1 SCHV = SC4 – SC3

Heterosis Específica n(n-3)/2 SCHS = SC5 – SC4

Residual n(n-1) SCR = SCP – (SCA + SCD + SCH)

Tabla 8.33. 
Esquema del ANdeVA para un experimento dialélico de Gardner y Eberhart (1966), análisis I.

El análisis I permite obtener información sobre la contribución de los ge-
notipos homocigotas y los heterocigotas a la media poblacional, así como 
sobre la heterosis y sus componentes. El residual del modelo acumula 
efectos sobre las medias de las variedades debidos eventualmente a la 
epistasis y al ligamiento. 

8.9.2. Análisis II
Estos diseños tienen por objeto analizar los cruzamientos entre poblacio-
nes y requieren la evaluación de las n poblaciones per se y de todos sus 
cruzamientos interpoblacionales (se asume que no hay efectos recíprocos 
significativos, por lo cual se evaluarán n(n-1)/2 híbridos intervarietales). 
Por ejemplo, para un dialélico de cinco (n=5) poblaciones, el esquema de 
los cruzamientos y arreglos toman la configuración que se presenta en la 
Tabla 8.34.
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Pob. P1 P2 P3 P4 P5 Yi. ( o Y.i) Yhi
MYhi

P1 Y11 Y12 Y13 Y14 Y15 Y1. =Y11+Y12+Y13+Y14+Y15 Y1.- Y11 (Y1.- Y11)/(n-1)

P2 Y21 Y22 Y23 Y24 Y25 Y2. =Y21+Y22+Y23+Y24+Y25 Y2.- Y22 (Y2.- Y22)/(n-1)  

P3 Y31 Y32 Y33 Y34 Y35 Y3. =Y31+Y32+Y33+Y34+Y35 Y3.- Y33 (Y3.- Y33)/(n-1)

P4 Y41 Y42 Y43 Y44 Y45 Y4. =Y41+Y42+Y43+Y44+Y45 Y4.- Y44 (Y4.- Y44)/(n-1)

P5 Y51 Y52 Y53 Y54 Y55 Y5. =Y51+Y52+Y53+Y54+Y55 Y5.- Y55 (Y5.- Y55)/(n-1)

YV =Y11+Y22+Y33+Y44+Y55 

YH= Y12+Y13+Y14+Y15+Y23+Y24+Y25+Y34+Y35+Y45

Y.. = YV + YH

Tabla 8.34. 
Cruzamientos y arreglos para un experimento dialélico de Gardner y Eberhart (1966) siguiendo al análisis II.

El diseño de Gardner y Eberhart guarda similitud con el diseño dialélico de 
Griffing, método 2, bajo modelo de efectos fijos (1), pero es más informativo 
por cuanto subdivide adicionalmente los efectos de habilidad combinatoria 
específica en tres componentes.

El modelo estadístico que describe la media de los genotipos (variedades o 
poblaciones) a evaluar es:

Yij = µv + ½ (vi + vj) + Θhij,

donde:

µv es la media de las poblaciones. 

vi o vj son los efectos de las variedades progenitoras de cada híbri-
do o cruzamiento intervarietal.

hij son los efectos de heterosis del híbrido intervarietal entre los 
progenitores i y j.

Θ es una constante igual a 1 cuando i≠j (híbrido) o igual a 0 cuan-
do i=j (población progenitora).

De tal modo para las poblaciones progenitoras evaluadas per se, la ex-
presión resulta:

Yii = µv + ½ (vi + vi) + 0hij = µv + vi
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El modelo requiere estimar n efectos varietales y n(n-1)/2 efectos de 
heterosis.

El efecto de heterosis (hij) puede descomponerse de la siguiente forma:

hij = Ph + hi + hj + sij,

donde:

Ph es la heterosis promedio;

hi es la heterosis varietal de la i-esima población progenitora;

hj es la heterosis varietal de la j-ésima población progenitora;

sij es el efecto de heterosis específica del cruzamiento entre la 
i-ésima y j-ésima población progenitora.

De manera similar al análisis I, podemos plantear la serie de modelos esta-
dísticos que se presentan en la Tabla 8.35.

Modelo Constantes Suma de cuadrados

1 Yij = µv + ½ (vi + vj)   SC1

2 Yij = µv + ½ (vi + vj) + Θ Ph SC2

3 Yij = µv + ½ (vi + vj) + ΘPh + Θ (hi+hj) SC3

4 Yij = µv + ½ (vi + vj) + ΘPh + Θ (hi+hj) + Θsij SC4

Tabla 8.35. 
Parámetros genéticos para estimar en el análisis II del modelo dialélico de Gardner y Eberhart (1966).

Para el cálculo de los efectos debemos presentar la estructura de los datos, a 
partir de la tabla anterior y con las consideraciones respecto a que no existen 
efectos recíprocos, las constantes del modelo se estiman como se indica en 
la Tabla 8.36 y el esquema del análisis de variancia en la Tabla 8.37.
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Constante Estimador

Media de todos los progenitores µV Yv/n

Efecto varietal Vi Yii - YV

Efecto de heterosis hij = Ph + hi + hj + sij Yij – (Yii + Yjj)/2

Heterosis promedio Ph YH - YV

Heterosis varietal hi [(n-1)/n-2)](MYhi – YH) – ½ Vi

Heterosis específica sij Yij + [n/(n-2)]YH – [(n-1)/(n-2)]( MYhi + MYhj)

Tabla 8.36. 
Parámetros y cálculo de sus estimadores para un experimento dialélico de Gardner y Eberhart (1966) 
según análisis II. 

Fuente 
de variación

Grados 
de libertad

Sumas 
de cuadrados

Cuadrados 
medios F

Genotipos [n(n+1)/2] – 1 SCG CMG

Progenitores n-1 SCP  = SC1 – FC CMP CMP/CMEE

Heterosis n(n-1)/2 SCH = SC4 – SC1 CMH CMH/CMEE

Heterosis promedio 1 SCHP = SC2 – SC1 CMHP CMHP/CMEE

Heterosis varietal n-1 SCHV = SC3 – SC2 CMHV CMHV/CMEE

Heterosis específica n(n-3)/2 SCHS = SC4 – SC3 CMHS CMHS/CMEE

Error experimental (r-1){[n(n+1)/2]-1} SCEE CMEE

Tabla 8.37. 
Esquema del análisis II de un experimento dialélico según Gardner y Eberhart (1966). 

A los fines prácticos, en el caso de que ciertos componentes de la heterosis 
resulten no significativos, se recomienda eliminarlos del modelo, ganando 
mayor precisión en las estimaciones de los restantes efectos. 
A diferencia del análisis I, no resulta posible discriminar los efectos de adi-
tividad y de dominancia. 
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8.9.3. Análisis III
En este análisis el conjunto de genotipos evaluados incluye a las pobla-
ciones progenitoras o variedades y a los cruzamientos. A diferencia de los 
anteriores análisis, la media de los cruzamientos intervarietales se expresa 
según el siguiente modelo:

Yixj = µc + gi + gj + sij

Esto lo asemeja al dialélico según Griffing, método 4 y modelo de efectos 
fijos. Obsérvese que este modelo no incorpora términos que correspondan 
a los efectos varietales, aunque se incluyan en el diseño experimental a las 
variedades progenitoras. 

El modelo para las poblaciones progenitoras es

Yii = µv + vi 

El ANdeVA según el análisis III sigue el esquema de la Tabla 8.38.

Fuentes de variación Grados de libertad Sumas de cuadrados

Variedades n-1 SCV

Variedades vs. Cruzamientos 1 SCVvs.C

Cruzamientos [n(n-1)/2] – 1 SCC

Habilidad combinatoria general n-1 SCHCG

Habilidad combinatoria específica n(n-3)/2 SCHCE

Error experimental

Tabla 8.38. 
Esquema del análisis de variancia para un experimento dialélico, análisis III de Gardner y Eberhart (1966). 

8.9.4. Relación entre los análisis II y III 
Existe correspondencia entre algunas de las fuentes de variación:

La SCV en el análisis II es igual a la SCVvsC en el análisis III, mientras que la suma 
(SCV + SCHV) en el análisis II equivale a la suma (SCV + SCHCG) en el análisis III.
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8.10. Procedimientos para estimar los compo-
nentes de variancias poblacionales
El análisis de los componentes de las variancias fenotípica y genotípica 
puede llevarse a cabo mediante dos estrategias diferentes. Una es el análi-
sis de variancia (ANdeVA) y el otro es la utilización de modelos de máxima 
verosimilitud restringida (REML). La preferencia por uno u otro de estos 
esquemas depende de las características de los datos disponibles. En el 
caso de datos desbalanceados, las estimaciones de componentes de va-
riancia utilizando ANdeVA tienden a resultar sesgadas. Debido a que el 
desbalance de los datos es muy frecuente, los modelos REML son los más 
utilizados por cuanto proveen de mejores estimaciones de los componen-
tes de variancia y de mejores predictores insesgados (BLUPs) del mérito 
genético de los genotipos con fines de selección (Piepho et al., 2008). Estos 
temas serán tratados en los próximos capítulos.

En los programas de mejoramiento, aun cuando los datos sean balancea-
dos, es frecuente que las poblaciones estén en desequilibrio de ligamiento. 
La misma selección genera desequilibrio genético y consecuentemente las 
estimaciones obtenibles pueden estar sesgadas (ver Capítulo 5). 

Los métodos de estimación de componentes de variancia a partir de la 
resolución simultánea de sistemas de ecuaciones construidos sobre las 
esperanzas de los cuadrados medios no resultan ser correctos cuando los 
datos presentan desbalance, es decir, que existen diferencias en la cantidad 
de información disponible entre los niveles de una variable clasificatoria, 
por efectos de parcelas perdidas, repeticiones perdidas, o aun pérdidas de 
ambientes completos.

Cuando ello ocurre debe emplearse otro tipo de modelos. El modelo de 
máxima verosimilitud (máximum likelihood, ML) fue concebido y desarro-
llado por Fisher (1921) y Hartley y Rao (1967). En el análisis de variancia 
la función de probabilidad de una variable aleatoria depende de que los 
parámetros de la distribución (media y variancia) sean conocidos. En otras 
palabras, si conocemos la media y variancia de una distribución, podemos 
determinar para cualquier valor de la variable aleatoria cuál es su probabi-
lidad. En el análisis de ML el razonamiento es inverso. Conocido un vector 
de observaciones, se trata de inferir a qué distribución de probabilidad res-
ponde. Es decir, tratamos de determinar de qué población o distribución de 
probabilidades de la variable aleatoria es más probable (o verosímil) que se 
haya obtenido el vector de observaciones.
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8.10.1. Función de máxima verosimilitud 
Esta función de densidad de probabilidad se identifica como si fuera una 
probabilidad condicional:

l (ϴ|z) 

es decir, la verosimilitud de obtener un vector de parámetros poblacionales 
(ϴ) dado el vector de observaciones (z). Los estimadores de máxima ve-
rosimilitud (MLE) de los parámetros desconocidos ϴ son los valores más 
probables para producir el vector de observaciones z.

Para determinar más fácilmente al estimador, se busca el máximo para la 
función de verosimilitud trabajando con logaritmos. De tal modo:

l (ϴ|z) = ln [l (ϴ|z)]

Cuando se trabaja con muestras poblacionales de tamaño grande, los MLE 
tienen las siguientes propiedades:

 • Son consistentes (a mayor tamaño de muestra, el estimador de ϴ 
tiende a converger con el valor real del parámetro).

 • Son insesgados (invariantes).
 • Poseen normalidad asintótica (a mayor tamaño de muestra, la distri-

bución de los MLE converge a una distribución normal y ninguna otra 
distribución posee menor variancia que esta. Por lo tanto los MLE 
poseen menores intervalos de confianza).

 • La variancia de un MLE es aproximadamente el recíproco de la segunda 
derivada de la función logaritmo de la verosimilitud con signo negativo.

 • Son eficientes porque hacen uso de toda la información disponible 
y tienen en cuenta la eventual falta de independencia (presencia de 
correlación) entre las observaciones.

8.10.1.1. Algunas limitaciones del análisis de máxima verosimilitud
El análisis de ML asume que los efectos fijos se conocen sin error. Ello 
implica una limitación en el análisis ya que ese supuesto es de difícil cum-
plimiento. Consecuentemente las estimaciones de los componentes de 
variancias resultan sesgadas y la variabilidad no contemplada por el mo-
delo (variancia residual) subestimada. Estas limitaciones se hacen más 
importantes cuanto mayor sea el número de factores fijos incluidos en el 
modelo y más pequeña sea la muestra poblacional. Las estimaciones con 
REML tienen la ventaja de maximizar la fracción de la probabilidad que no 
depende de los efectos fijos. 
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Estos inconvenientes del modelo ML, en lo que respecta al sesgo (subes-
timación de las variancias paramétricas), pueden morigerarse (aunque no 
eliminarse por completo) mediante el modelo REML (máxima verosimilitud 
restringida o máxima verosimilitud residual (Patterson y Thompson, 1971)). 

El análisis REML es uno de los métodos más empleados para la estima-
ción de parámetros en la mayoría de los diseños de genética cuantitativa. 
La resolución de los sistemas de ecuaciones REML (y ML) se obtiene a 
partir de procesos iterativos basados en diferentes algoritmos. Uno de los 
algoritmos más utilizados es el de Newton-Raphson y el EM. El punto de 
partida de las iteraciones es una estimación a partir de mínimos cuadrados 
ordinarios y la aplicación posterior del algoritmo en la dirección que maxi-
mice la verosimilitud.
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Selección

CAPÍTULO 9

La selección es un proceso sistemático que implica la existencia de una tasa 
de reproducción diferencial entre los individuos de una población que condu-
ce a la modificación de sus frecuencias génicas. Esta tasa de reproducción 
diferencial puede obedecer a causas naturales o resultar de una decisión de-
liberada del fitomejorador en función de la constitución genética presunta de 
los individuos que selecciona de la población. En el primer caso nos refirimos 
a la selección natural y en el segundo a la selección artificial.

La tasa de reproducción diferencial entre individuos significa que la cantidad 
de descendientes con los que contribuyen esos individuos al pool genético 
de la siguiente generación es diferente. La selección natural puede ocurrir 
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tanto en la etapa gametofítica (n) como en la esporofítica de los individuos 
(2n). En el primer caso la selección natural opera sobre las diferencias de 
fertilidad entre individuos. Puede suceder que se den situaciones de incom-
patibilidad gametofítica, impedimentos a la fertilización, o variabilidad en la 
aptitud de supervivencia de las gametas. Una vez generadas las cigotas o 
individuos que compondrán la generación siguiente, pueden darse diferen-
cias de viabilidad entre ellas y en consecuencia ciertos esporofitos tendrán 
mayor probabilidad que otros de prosperar en su hábitat y llegar a la etapa 
reproductiva, generar gametas y dejar descendencia.

Desde el punto de vista del mejoramiento, en este texto nos dedicaremos 
fundamentalmente a la selección artificial, si bien es cierto que la selección 
natural puede afectar la respuesta a la primera y su existencia no puede 
descartarse por completo. 

9.1. Tipos de selección
Dependiendo de la ubicación de los individuos seleccionados en la curva de 
distribución de frecuencias fenotípicas de la población pueden distinguir-
se tres tipos de selección. En la direccional, los individuos seleccionados 
se encuentran ubicados en una de las dos colas de la distribución. En la 
estabilizante, los individuos seleccionados son una fracción de los que se 
ubican a uno y otro lado de la media poblacional; y en la selección disrrup-
tiva, los individuos seleccionados se ubican en ambos extremos o colas de 
la distribución (Figura 9.1).

En la medida que los tres tipos de selección sean efectivos y se sucedan 
varios ciclos de selección, se espera que ocurran cambios significativos 
en la media y variancia poblacional. En el caso de la selección direccional, 
la media poblacional experimentará un corrimiento en el mismo sentido 
de la selección. Es posible que la variancia poblacional se reduzca si los 
tamaños efectivos poblacionales son pequeños como para causar deriva 
genética. En el caso de la selección estabilizante es de esperar que con 
el transcurso de los ciclos de selección la distribución de frecuencias fe-
notípicas poblacionales no modifique su media, pero sí que se reduzca la 
variancia poblacional. Solo podría incrementarse la variancia poblacional 
si los genotipos heterocigotas tuvieran alguna ventaja adaptativa sobre los 
homocigotas. El mantenimiento de una presión selectiva de tipo disrruptivo 
puede provocar que la media poblacional no se altere, pero sí la forma típi-
ca de la distribución de frecuencias poblacional, generándose dos picos de 
frecuencia, cada una entre la ubicación de la media poblacional y las dos 
colas de la distribución.
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9.2. Selección artificial
La selección artificial es la elección deliberada de un grupo de individuos 
para formar la generación siguiente. Generalmente se aplica en la etapa 
esporofítica. Es de práctica habitual que el fitomejorador defina un valor 
umbral para el carácter bajo selección y decida que ninguno de los indi-
viduos cuyos valores de mejora estimados sean inferiores a ese umbral 
contribuya con descendientes a la próxima generación. A este tipo de se-
lección se lo denomina selección por truncamiento. Todos los individuos 
con estimaciones de valores de mejora ubicados por encima o por debajo 
(según la dirección de la selección) del punto de truncamiento serán los 
seleccionados y los únicos que contribuirán con sus genes a la siguiente 
generación en proporciones equivalentes unos de otros (Figura 9.2). 

Figura 9.1. 
Tipos de selección. [a] Direccional en sentido negativo; [b] Direccional en sentido positivo, [c] estabili-
zante y [d] disruptiva. Las áreas coloreadas representan la distribución fenotípica esperable de la pobla-
ción luego de un número de ciclos de selección en la dirección indicada por las flechas. 
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Figura 9.2. 
Punto de truncamien-
to (T) a partir del cual 
se seleccionan los 
individuos que poseen 
un valor fenotípico (o 
valor de mejora esti-
mado) que lo iguala o 
supera. M representa 
la media poblacional 
original. El esque-
ma corresponde a 
selección direccional 
a favor del carácter.

A menos que actúe la selección natural, las frecuencias génicas de los indi-
viduos seleccionados son las que determinarán las frecuencias génicas en 
la siguiente generación, es decir, en la población mejorada. La contribución 
gamética de individuos no seleccionados a la siguiente generación será 
nula en la medida que el control parental sea estricto (ver más adelante).

9.3. Algunas definiciones en relación con la 
selección artificial
Siguiendo a Comstock (1996), las unidades de selección son las entida-
des entre las cuales se practica selección (ejemplo: plantas individuales, 
familias de medios hermanos, etc.). Las selecciones son las unidades de 
selección específicamente elegidas como progenitores de la siguiente ge-
neración (ejemplos: planta individual A-104, planta individual A-219, familia 
4, familia 99, familia 331, etc.). Se denomina criterio de selección al carác-
ter o variable (o función de variables) sobre la cual se basa la selección, 
medido en una unidad de selección determinada (ejemplos: estimadores 
o predictores del valor de mejora para el tamaño relativo del embrión en la 
semilla de individuos, contenido de aceite de familias de medios hermanos, 
rendimiento de grano en familias de hermanos completos, requerimiento 
térmico de familias endocriadas, índice de selección basado en humedad 
de grano, sanidad foliar y rendimiento de familias de medios hermanos in-
terpoblacionales, presencia/ausencia de un marcador molecular de QTL, 
en plantas individuales F2, etc.). Criterio de respuesta es la medida fenotí-
pica con la que se expresa la respuesta a la selección. Cuando el criterio 
de respuesta y el criterio de selección coinciden nos estaremos refirien-
do a la respuesta directa a la selección (ejemplo: cambios en la media de 
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rendimiento de familias de medios hermanos). Cuando los criterios de res-
puesta y de selección son diferentes nos referimos a respuesta indirecta a 
la selección (ejemplo: los cambios ocurridos en la tolerancia a la salinidad 
de familias de medios hermanos seleccionadas por rendimiento de grano 
en condiciones no limitantes).

9.4. Respuesta a la selección direccional
La selección direccional es el tipo de selección artificial típicamente aplica-
da sobre caracteres de interés económico, donde el objetivo es desplazar 
la media de la población en la dirección deseada. Los cambios en la media 
poblacional ocurrirán siempre que la selección direccional haya sido efec-
tiva en aumentar las frecuencias de los alelos favorables para el carácter. 
En ausencia de efectos de la selección natural, hemos señalado que las 
frecuencias génicas en la población mejorada serán iguales a la frecuencia 
promedio de los individuos seleccionados. Desafortunadamente, cuando 
la selección es fenotípica, no hay manera de tener certeza sobre la cons-
titución genética de las selecciones. Descansamos en el supuesto de que 
los individuos o familias que mostraron los valores fenotípicos superiores 
lo hacen por poseer un valor aditivo superior (o mayor valor reproductivo 
o de mejora), asumiendo que los eventuales efectos ambientales han sido 
razonablemente controlados y que la dominancia no es la acción génica 
que predomina para explicar la variabilidad fenotípica entre las unidades de 
selección para ese carácter. 

Asumamos que tenemos una población con distribución fenotípica gaus-
siana y que una vez definido un punto de truncamiento quedan identificados 
los individuos de la población original (Cs) que aportarán sus gametas para 
producir los descendientes que compondrán la población mejorada (CM). 
En un gráfico de coordenadas (x, y) (Figura 9.3) podemos ubicar como pun-
to de origen (C0) a la media de la población original. 

Figura 9.3. 
Representación del di-
ferencial de selección 
S y la respuesta a la se-
lección R. C0, CS y CM 
indican las medias de 
la población original, 
la media de las selec-
ciones y la media de la 
población mejorada.
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Sobre el eje de la abscisa se determina la media de las selecciones de la 
población original, indicada por CS. El segmento C0CS representa el diferen-
cial de selección S, es decir la diferencia entre la media fenotípica de la 
población original y la media de los individuos seleccionados. Sobre el eje 
de las ordenadas podemos ubicar un punto CM correspondiente a la media 
de la población mejorada (CM). La distancia o segmento C0CM representa 
la respuesta a la selección R, definida como la diferencia entre las medias 
de la población mejorada y la población original (CM-C0). Si repitiéramos el 
procedimiento un número suficiente de veces para distintos diferenciales 
de selección (segmento C0CS), seríamos capaces de trazar una línea de re-
gresión que vincula la respuesta R (variable dependiente) con el diferencial 
de selección S (variable independiente). Esa línea de regresión tiene una 
pendiente βRS que es la heredabilidad del carácter en sentido estricto. Esta 
pendiente tiene como valor máximo 1 y como valor mínimo 0. Si hubiese 
una correspondencia directa entre S y R (h2 = 1), ello significaría que se-
ría posible transferir íntegramente los valores fenotípicos de los individuos 
seleccionados a su descendencia. Ello es imposible de lograr por varias 
razones. En primer lugar, porque los valores fenotípicos de los individuos 
seleccionados no responden exclusivamente al componente aditivo, sino 
también al “no aditivo” y al desvío ambiental. Estos últimos no pueden 
capitalizarse por selección, por cuanto el componente ambiental es, por 
definición, no heredable y porque en especies diploides lo que se transmite 
de una generación a la siguiente no son las interacciones intraalélicas (do-
minancia) presentes en C0, sino los alelos con sus efectos medios. Por la 
misma razón tampoco se trasmiten las interacciones interalélicas de tipo 
dominante x dominante y aditiva x dominante y solo parcialmente las de 
tipo aditivo x aditivo, en la medida que no sean interrumpidas por efecto 
de la recombinación genética (crossing over). En síntesis, la segregación 
mendeliana y la recombinación impiden la transferencia de los genotipos 
más destacados de C0 a CM. También puede suceder que algunos indivi-
duos hayan sido seleccionados por sus valores fenotípicos excepcionales 
resultado de haber estado expuestos a ambientes excepcionalmente favo-
rables para el carácter seleccionado.

Geométricamente llegamos a la siguiente expresión que vincula la respues-
ta a la selección con el comportamiento promedio de los progenitores y la 
heredabilidad (o pendiente de la recta de regresión βRS):

R = S h2,     [9.1]

A partir del conocimiento que tengamos sobre la heredabilidad y del com-
portamiento promedio de los individuos seleccionados en C0 es posible 
predecir la respuesta esperada a la selección artificial.
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Como veremos más adelante, el numerador que se emplee en el cómputo 
de la heredabilidad dependerá del tipo de selección que se realice y de los 
genotipos que se evalúen. Cuando el objetivo es seleccionar los mejores in-
dividuos de una población de cría de una especie de reproducción agámica 
(es decir, que cada individuo puede multiplicarse asexualmente sin cam-
bio genotípico), o el mejor híbrido F1 de una especie alógama, o la mejor 
línea pura de una especie autógama, podemos capitalizar todos los tipos 
de acción génica y por lo tanto utilizar la heredabilidad en sentido amplio 
en la fórmula de respuesta a la selección. En realidad, en el caso de líneas 
de especies autógamas, solo existirán como componentes de la variancia 
genotípica aquellos que involucren exclusivamente la acción aditiva (va-
riancia aditiva y los tipos de variancia epistática aditiva x aditiva, aditiva x 
aditiva x aditiva, etc.) (Dudley y Moll, 1969). Si queremos mejorar una po-
blación de cría seleccionando individuos directamente (per se) o con base 
en pruebas de su progenie (familias), el numerador de la heredabilidad será 
el componente de variancia aditiva que se exprese entre esas unidades de 
selección (o tipo de familias).

El comportamiento promedio de la población luego de la selección es una 
consecuencia de las decisiones del fitomejorador, especialmente las que 
toma para modificar (aumentar) la heredabilidad del carácter. 

Como se indicó más arriba, la selección direccional es efectiva si ha provo-
cado incrementos en la frecuencia de los alelos favorables. Como sabemos, 
tales cambios modifican a su vez las variancias de origen genético y a sus 
proporciones relativas, por lo que la estimación de la heredabilidad que se 
utiliza para predecir la respuesta va perdiendo confiabilidad con la sucesión 
de ciclos de selección. Como los cambios en las frecuencias alélicas cau-
sadas por cada ciclo de selección son muy pequeños y a los fines prácticos, 
la estimación disponible de heredabilidad puede utilizarse por un número 
reducido de ciclos y luego reestimarse. 

9.4.1. Diferencial de selección e intensidad de selección
Las distribuciones fenotípicas en poblaciones naturales para la mayoría de 
los caracteres de interés tienden a ajustarse a una distribución normal. Al 
comparar poblaciones generalmente se observa que poseen variancias di-
ferentes. Asumamos que existen tres poblaciones bajo selección, A, B y 
C, que poseen la misma media, que la variancia fenotípica de la población 
A es menor que la de la población B y la de esta menor que la de C y que 
cada una de ellas se selecciona en forma direccional utilizando un mismo 
punto de truncamiento, T. En estas condiciones, si T lo expresamos en las 
mismas unidades de medida que el carácter seleccionado, quedarán a la 
derecha de T porcentajes de familias o individuos para seleccionar diferen-
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tes dependiendo de la variancia fenotípica de cada población. En el caso de 
la población con menor variancia, el porcentaje de familias seleccionadas 
será menor que en la población con mayor variancia, dicho de otra manera, 
la selección será más exigente (Figura 9.4). 

Figura 9.4. 
Efecto de diferentes 
variancias de los valo-
res fenotípicos de tres 
poblaciones de igual 
media respecto de la 
ubicación del punto 
de truncamiento me-
dido en las unidades 
métricas del carác-
ter seleccionado y su 
relación con el por-
centaje de individuos 
seleccionados (pA, pB, 
pC: área de la distribu-
ción a la derecha del 
punto de truncamiento 
(T=TA=TB=TC). 

Para predecir la respuesta a la selección a partir del diferencial de selec-
ción, el fitomejorador deberá conocer cuál es la media de los individuos o 
familias seleccionadas y restarle la media de la totalidad de los individuos 
o familias evaluadas, o media de la población.

La distribución normal, N(0,1), posee algunas características de interés que, 
aplicadas a poblaciones naturales que siguen esta distribución, servirán 
para predecir la respuesta a la selección con solo conocer el porcentaje de 
familias o individuos seleccionados respecto del total evaluado. Si los pun-
tos de truncamiento para las tres poblaciones A, B y C fueran iguales, pero 
no definidos en las unidades de medida de la característica fenotípica, sino 
que se expresaran como su ubicación en número de desvíos estándares 
de la población respectiva por encima de la media (xσi), los porcentajes de 
individuos o familias seleccionadas en cada una de las poblaciones serán 
idénticos. En la medida que las poblaciones se ajusten a una distribución 
normal, habrá una correspondencia entre la proporción de individuos o fa-
milias seleccionadas y el diferencial de selección medido en unidades de 
desvío estándar (o intensidad de selección). En tal caso el fitomejorador 
puede predecir las respuestas esperadas utilizando distintas intensidades 
de selección, simplemente sobre la base de la proporción de individuos o fa-
milias seleccionadas, evitando tener que calcularlo en cada caso a partir de 
las medias observadas de los individuos seleccionados (Figuras 9.5 y 9.6).
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Figura 9.5. 
Efecto de diferentes variancias de los valores fenotípicos de tres poblaciones. [a]: para una misma 
proporción de individuos seleccionados (pA=pB=pC), corresponden diferentes puntos de truncamiento 
(TA≠TB≠TC) y diferentes diferenciales de selección (SA<SB<SC). [b] para un mismo punto de trunca-
miento medido en desvíos estándar del carácter bajo selección, corresponderá igual proporción de 
individuos seleccionados e iguales diferenciales de selección medidos en desvíos estándar (i) y diferen-
tes diferenciales de selección en las unidades métricas específicas al carácter.

Figura 9.6.
Relación entre el pun-
to de truncamiento (T1 
a T3), la ordenada en 
dicho punto (Z1, Z2, 
Z3) y la proporción de 
individuos selecciona-
dos (α1, α2, α3)en una 
población con distri-
bución normal para el 
carácter de interés. 

Bajo la distribución normal existe una relación entre la ordenada en el punto 
de truncamiento (zT) y la probabilidad o área bajo la curva a la derecha de 
aquel punto de truncamiento (α):

i = zT /α,

donde i es la intensidad de selección.

Basado en la función de densidad de probabilidad y función de densidad de pro-
babilidad acumulada es posible que, conocida la intensidad de selección, pueda 
calcularse la media esperada de los individuos seleccionados (Figura 9.7).
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Figura 9.7. 
Funciones de densidad 
de probabilidad y de 
probabilidad acumu-
lada para diferentes 
poblaciones. En una 
población con media 
8000 y desvío estándar 
de 500, coinciden-
te con el punto de 
truncamiento T=8500, 
pueden determinar-
se las ordenadas al 
origen Ф y φ. Basado 
en Xavier et al., 2016.

La media esperada de los individuos seleccionados (y del ciclo siguiente 
asumiendo que la heredabilidad fuera igual a 1) será (Xavier et al., 2016):

MC1 = MC0 + σ[φ/(1 - Ф)] 

En el caso de la Figura 9.7, la media esperada será:

MC1 = 8000 + 500[0,85/(1 - 0,78)] 

Cuanto mayor sea el porcentaje de individuos (o familias) seleccionado, 
menor será el diferencial de selección expresado en desvíos estándar. El 
diferencial de selección así expresado se denomina intensidad de selec-
ción (i). Entonces, cualquiera sea la población, siempre que la distribución 
sea normal, podremos predecir la respuesta a la selección a partir del co-
nocimiento de la heredabilidad y del porcentaje de familias o individuos 
seleccionados. Con este último dato y mediante la utilización de tablas al 
efecto, se puede estimar la intensidad de selección.  

Como dijimos que la relación entre el porcentaje de selecciones y la in-
tensidad de selección es inversa, cuanto menor porcentaje de familias se 
seleccionen, la media de estas estará ubicada a mayor distancia de la me-
dia poblacional medida en unidades estandar. En este sentido el punto de 
truncamiento T puede expresarse como:

T = M0 + i(VP0)½  (Xavier et al., 2016), 

donde M0 es la estimación de la media poblacional (µ0) y (VP0)½ es la esti-
mación del desvío estándar fenotípico de la población (σP0).
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Falconer y Mackay (2001) han provisto tablas para determinar la intensidad 
de selección para diferentes porcentajes de individuos seleccionados en 
forma direccional, bajo dos situaciones de tamaño poblacional (poblacio-
nes de tamaño infinito y de tamaño finito). Un extracto de esta para las 
aplicaciones más comunes se presenta en las Tablas 9.1 y 9.2. 

Porcentaje 
seleccionado x

Intensidad de 
selección 

(i)
Porcentaje 

seleccionado x
Intensidad de 

selección 
(i)

1 2,326 2,665 15 1,036 1,554

2 2,054 2,421 20 0,842 1,400

3 1,881 2,268 25 0,674 1,271

4 1,751 2,154 30 0,524 1,159

5 1,645 2,063 35 0,385 1,058

10 1,282 1,755 50 0,000 0,798

Tabla 9.1. 
Intensidad de selección correspondiente a diferentes porcentajes de unidades de selección seleccionadas 
en una población de tamaño infinito. La columna x indica el desvío respecto a la media de la población 
medido en unidades estándar. Adaptado de Falconer y Mackay, 2001. 

n
N; %

50 % 100 % 150 % 200 % 300 % 400 %

5 1,705 10,00 2,018 5,00 2,185 3,33 2,297 2,50 2,449 1,67 2,552 1,25

10 1,372 20,00 1,730 10,00 1,916 6,67 2,040 5,00 2,206 3,33 2,317 2,50

15 1,139 30,00 1,536 15,00 1,738 10,00 1,871 7,50 2,048 5,00 2,166 3,75

20 0,951 40,00 1,386 20,00 1,601 13,33 1,742 10,00 1,928 6,67 2,051 5,00

25 1,259 25,00 1,488 16,67 1,636 12,50 1,830 8,33 1,958 6,25

Tabla 9.2.
Intensidad de selección correspondiente a diferente número de unidades de selección seleccionadas (n) 
en una población de tamaño finito (N). Adaptado de Falconer y Mackay, 2001.

Conforme lo anterior, podemos modificar la ecuación de respuesta [9.1] 
empleando el concepto de intensidad de selección:

i = S/σP  ; 

R = h2S = (σ2
A /σ2

P) S = (σA σA / σP)(S/σP )= ihσA  ,     [9.2]
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O bien:

h = σA / σP

R = h σA i = (σA / σP) σA i(σP / σP) =ih2σP  ,     [9.3]

9.4.1.1. Apartamiento de la distribución poblacional respecto de la 
distribución normal
Cuando se trata de un carácter cuantitativo es de esperar que la distribu-
ción de los valores genotípicos se ajuste a la distribución normal cuanto 
mayor sea el número de loci que lo controlan. Algunos de los factores que 
contribuirían al apartamiento de la normalidad son que las frecuencias ge-
néticas fueran distintas a 0,5, que los efectos de los loci fueran desiguales 
entre sí, o presencia de acción génica dominante y depresión por endocría. 
La normalidad de ambas distribuciones de los valores genotípicos y feno-
típicos depende de que la distribución de los desvíos ambientales también 
se distribuya según la curva normal. Por el teorema central del límite se 
espera que así se cumpla.

Las expresiones de la respuesta esperada a la selección [9.2] o [9.3] resultan 
correctas si asumimos que la curva de la distribución de los valores fenotí-
picos de los individuos se ajusta a la distribución normal. En la medida que 
existan crecientes apartamientos de esta condición, aquellas expresiones 
resultarán en aproximaciones decrecientemente confiables. Recordemos 
que los valores fenotípicos responden a la suma de al menos dos términos, 
los valores genotípicos y los desvíos ambientales, para los cuales también 
estamos suponiendo que se ajustan a sendas curvas de distribución nor-
mal (Figura 9.8). 

Figura 9.8. 
Ubicación hipotética 
del individuo i-ésimo 
dentro de la distribu-
ción de valores fenotí-
picos (Pi), genotípicos 
(Gi) y desvíos ambien-
tales (Ei), asumiendo 
para todos ellos dis-
tribuciones normales. 
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Kelker y Kelker (1986), citando a Cochran (1951) y a Finney (1962) indi-
can que cualquier población que inicialmente tuviera distribución normal, 
luego de un ciclo de selección direccional a favor del carácter resultará 
positivamente sesgada (ver Anexo). Con el transcurso de ciclos sucesivos 
de selección, este sesgo acumulado en la distribución poblacional puede 
tener un efecto importante sobre la calidad de la predicción de la respues-
ta. Mediante simulaciones pudo comprobarse que el sesgo aumentará 
cuanto mayor sea la heredabilidad y disminuirá con mayores fracciones 
de individuos seleccionados (menores intensidades de selección) (Ron-
ningen, 1976). Empleando una metodología similar, Kelker y Kelker (1986) 
demostraron que la respuesta a la selección direccional a favor del carác-
ter resultará menor en una población que tiene sesgo positivo respecto de 
otra con distribución simétrica, mientras que cuando la selección es en 
contra del carácter, la respuesta en la población sesgada será mayor que 
en la población con distribución simétrica. El apartamiento respecto a la 
distribución normal de los componentes genotípico y ambiental del valor 
fenotípico puede explicar la existencia de respuestas asimétricas cuando la 
selección es bidireccional (la misma población de partida se somete a dos 
selecciones, a favor y en contra del carácter). 

Obsérvese que en especies de reproducción sexual, solo el componente 
aditivo de la variancia genotípica puede capitalizarse en la selección. Ello 
se debe a que en la etapa de intercruzamiento de las selecciones, la meio-
sis y recombinación genética no permiten la transferencia de interacciones 
entre alelos de un mismo locus (porque las gametas solo contienen un ale-
lo de cada locus) ni podemos asegurar la transferencia de interacciones 
epistáticas favorables para el carácter entre alelos ubicados en diferentes 
loci debido al crossing over.

Es importante notar que las variancias aditiva y fenotípica se refieren a las 
unidades de selección que están siendo evaluadas. Tales unidades pueden 
ser simplemente individuos de la población C0 que se evalúan per se, o bien 
familias derivadas de esos individuos que permiten hacerles una prueba 
de progenie en experimentos con repeticiones y, de ser posible, replicados 
en más de un ambiente. En este momento resulta oportuno referirnos a 
otra definición de la heredabilidad más ajustada a su aplicación práctica 
en programas de selección. En este sentido Hanson (1963) define a la 
heredabilidad como la proporción del diferencial de selección que puede 
capitalizarse en respuesta cuando la selección se practica sobre determi-
nada unidad de selección.
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9.5. Cambios de frecuencia génica por ciclo de 
selección
El cambio esperado en la frecuencia génica del alelo favorable por ciclo de 
selección, en ausencia de dominancia (Vencovsky, 1980), es:

∆p = ½ [(sp0q0)/(1 – sq0)],     [9.4]

donde s es el coeficiente de selección y p0, q0 son, respectivamente, las 
frecuencias del alelo favorable y desfavorable, previas a la selección.

Recordemos que el coeficiente de selección (s) es la disminución de la con-
tribución gamética de un individuo a la siguiente generación en relación con 
la contribución gamética del genotipo más favorable. Se trata de una medi-
da relativa de la presión de selección que experimenta un genotipo. En una 
población sometida a selección direccional por truncamiento, el coeficiente 
de selección de los genotipos no seleccionados será igual a cero. 

Luego de t ciclos de selección (Wricke y Weber, 1986), el cambio en la fre-
cuencia del alelo favorable será:

∆p = pt – po= ∑j=0
tsp0q0[1 – (1/2N)]t ≈ 2Nsp0q0(1 – e-t/2N),     [9.5]

donde pt es la frecuencia alélica en la población luego de t ciclos de 
selección, y N es el número de genotipos seleccionados.

Falconer y Mackay (2001) presentaron, para el caso de un locus,  la expresión 
aproximada de la equivalencia entre el coeficiente de selección (s) y el dife-
rencial de selección (S):

s = 2ia/σP = 2Sa/σP
2

donde a es el desvío del homocigota favorable respecto del promedio de 
los dos homocigotas.

Reemplazando en [9.5]:

∆p ≈4NaSp0q0(1 – e-t/2N)/σP
2

Otra manera de analizar el cambio de frecuencia génica es partiendo direc-
tamente del diferencial de selección S (Wricke y Weber, 1986). Podemos 
asumir que hay una relación lineal entre el cambio de frecuencia génica y el 
incremento del diferencial de selección, de modo tal que:

∆q = βqPS,     [9.7]
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donde βqP es el coeficiente de regresión de la frecuencia génica en función 
del valor fenotípico. Como todo coeficiente de regresión, será la relación 
entre la covariancia entre las dos variables (frecuencia génica y valor feno-
típico) y la variancia de la variable independiente (variancia fenotípica). Así:

βqP =Cov(q,P)/σP
2 

Recordemos la composición del valor fenotípico, de modo que

βqP = Cov(q, G+E)/ σP
2 = Cov(q,G)/σP

2

La covariancia entre la frecuencia génica del alelo favorable y el valor geno-
típico será (Tabla 9.3):

Genotipo Frecuencia del alelo q Valor 
genotípico

Frecuencia de q x 
Valor Genotípico

TT 0,0 a 0

Tt 0,5 d ½ d

Tt 1,0 -a -a

Sumatoria q (1-2q)a + 2q(1-q)d -q2a + q(1-q)d

Tabla 9.3. 
Covariancia entre la frecuencia génica y el valor genotípico.

Cov (q,G) = [(1 - 2q)a + 2q(1 - q)d][-q2a + q(1 - q)d] = -qpα

βqP= -qpα/σP
2 y reemplazando en [9.6]

∆q= [-qpα/σP
2]S

Reemplazando S por i (σP
2)0,5,

∆q= [-qpα/ σP
2]i σP = i[-qpα/σP]  ,     [9.7]

Si asumimos que existen n loci que controlan el carácter y que idealmente 
toda la variancia fenotípica fuera aditiva (σP

2 = σA
2), entonces

σA
2 = n2qpα2

Por lo tanto el cambio máximo en la frecuencia génica por cada ciclo de 
selección será:

∆q = -iqpα/[n2qpα2]0,5
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∆q = -ipq/[n2pq]0,5

Cuando la selección es posterior a la floración, únicamente puede seleccio-
narse sobre las hembras, se reduce entonces el control parental y el cambio 
de la frecuencia génica es la mitad de la anterior [9.7]:

∆q = -i[pqα/2σP]  ,     [9.8]

Del análisis de la ecuación se desprende que el cambio de frecuencia gé-
nica por ciclo de selección será mayor cuanto mayor sea la intensidad de 
selección y cuanto menor sea la variancia fenotípica. Ambos factores son 
controlables por el fitomejorador.

Figura 9.9. 
Cambios (disminu-
ción) en la frecuencia 
del alelo desfavo-
rable por efecto de 
la selección para un 
carácter sin dominan-
cia, controlado por 
un número variable 
de loci (n=1, 5, 10, 
20, 50, 100) y tres 
porcentajes de indi-
viduos seleccionados 
(1 %, 10 % y 20 %) 
en una población con 
diferentes frecuencias 
del alelo desfavorable 
(q= 0,1; 0,5; 0,9).

Podemos además expresar la respuesta a la selección (R) en función del 
cambio de las frecuencias génicas. Para ello recordemos que:

R = CM – C0 

y que las medias de las poblaciones son:

CM = a(pM - qM) + 2dpMqM  ,     [9.9] 

C0 = a(p0 - q0) + 2dp0q0 

Los cambios en la frecuencia génica son:

∆p = pM – p0 y ∆q = qM – q0 , 
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por lo tanto:

pM = ∆p + p0 y qM= ∆q + q0     [9.10] 

y 

∆p = -∆q  ,     [9.11] 

Reemplazando en [9.9]:

CM  = a[(∆p + p0 ) – (∆q + q0 )] + 2d(∆p + p0 )(∆q + q0 ) 

= a[(∆p + p0 + ∆p - q0 )] + 2d(∆p + p0 )(-∆p + q0 )

= a[(2∆p + p0 - q0 )] + 2d(-∆p
2 + ∆pq0 - p0∆p + p0q0 )

= a(2∆p)+ a(p0 - q0)] - 2d(∆p
2) + 2d∆pq0 – 2dp0∆p + 2dp0q0

= a(p0 - q0) + 2dp0q0 + 2a∆p - 2d(∆p
2 ) + 2d∆pq0 – 2dp0∆p

Reemplazando los términos en negrita cursiva por C0:

CM = C0 + 2∆p (a - d∆p + dq0 – dp0 ) = C0 + 2∆p [a - d(∆p + q0 - p0)]

 = C0 + 2∆p [a + d(-∆p - q0 + p0)]

Reemplazando por el efecto de sustitución del gen en C0:

α0 = a + d(p0 – q0):

CM = C0 + 2∆p[a + d(p0 – q0) - d ∆p] 

= C0 + 2∆p[α0 - d∆p]

Por lo tanto:

R = 2∆p[α0 - d∆p]     [9.12]

La respuesta a la selección dependerá entonces del cambio de frecuencia y 
del efecto de sustitución de un gen, que a su vez es función de las frecuen-
cias génicas de la población bajo selección. 

En caso de no existir dominancia, recordemos que:

α0 = a, 

en consecuencia:

R = 2∆pa
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9.6. Respuesta a diferentes métodos de selección
Las expresiones de respuesta a la selección [9.2] y [9.3] asumen que se 
evalúan individuos de la población C0, de la cual solo una fracción de ellos 
se seleccionan y se intercruzan para formar la población mejorada (CM).

Si bien es cierto que la selección artificial en última instancia se ejerce so-
bre los individuos de la población original (C0), con frecuencia se realiza una 
evaluación o prueba de las progenies derivadas de esos individuos (unida-
des de evaluación) y en la etapa de intercruzamiento o recombinación para 
generar la población mejorada, pueden utilizarse como unidades de recom-
binación las mismas o diferentes progenies a las utilizadas como unidades 
de evaluación.

Intuitivamente puede entenderse que la respuesta a la selección será ma-
yor cuanto mayor sea el emparentamiento o relación genética entre los 
individuos que se evalúan y seleccionan de la población original, por una 
parte y los individuos que compondrán la población mejorada, por el otro. 
Es decir que la respuesta dependerá de qué unidades de evaluación y re-
combinación se utilizan y de las características de la evaluación y de la 
recombinación. Aquel grado de emparentamiento al que hacemos referen-
cia se mide, como hemos visto en el capítulo 6, mediante la covariancia 
genética entre los individuos que se evalúan en la población original (C0) y 
los individuos que compondrán la población mejorada (CM).

En otras palabras:

R = f (CovG(Co,CM)) 

Esquemáticamente pueden describirse diferentes situaciones que vinculan 
o conectan a los individuos de C0 y de CM (Vencovsky, 1980; Vencovsky y 
Barriga, 1992).   Designaremos los siguientes términos:

 • P es un individuo perteneciente a la población original.
 • X es una unidad de evaluación de P.
 • Y es un individuo en la población mejorada.

La Figura 9.10 esquematiza dos alternativas de selección de individuos, 
donde la unidad de evaluación son directamente los individuos (evaluación 
per se) (P=X) y los individuos de la población mejorada (Y) surgen de dos 
formas de recombinación: en la alternativa 9.10 [a], todos los individuos Y 
proceden de la fusión de gametas de pares de individuos C0 que han sido se-
leccionados. En la alternativa 9.10 [b], los individuos Y resultan de la fusión 
de dos gametas, pero solamente una de ellas proviene de individuos de C0 
seleccionados. Estas dos situaciones sirven para introducir el concepto de 
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control parental (c). En el esquema [a], el 100 % de la información genética 
de los individuos Y que componen la población mejorada ha sido transmi-
tida por individuos seleccionados de la población original. En el esquema 
[b], solo podemos asegurar que los individuos Y de la población mejorada 
poseen al menos 50 % de información genética proveniente de individuos 
P seleccionados, esto es la procedente de la planta madre seleccionada 
que les dio origen. No existe control sobre la procedencia de la gameta 
masculina, de modo tal que los individuos Y proceden de la formación de 
cigotas cuya gameta masculina más probablemente no provendrá de indi-
viduos de C0 seleccionados. Dicho en otros términos, el control parental en 
el esquema [a] es c=1 y en el esquema [b] es c=0,5.

Figura 9.10. 
Esquemas de relación entre individuos evaluados en la población bajo selección e individuos en la 
población mejorada. [a]: evaluación de individuos per se con recombinación solo entre individuos selec-
cionados. [b]: evaluación de individuos per se con recombinación entre individuos seleccionados y no 
seleccionados.
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Comparativamente, la selección presentada mediante ambos esquemas 
(Figura 9.10), donde la evaluación de las unidades de selección se basa 
en el comportamiento per se de plantas individuales, no suele ser tan efec-
tiva respecto a otros métodos, especialmente si el carácter de interés es 
de baja heredabilidad. Entre las razones para que ello ocurra podemos 
mencionar que al no disponerse de múltiples observaciones (repeticiones, 
ambientes) de cada individuo P de la C0, no es posible conocer o al menos 
estimar el error experimental ni la interacción genotipo x ambiente. En cam-
bio, en especies de reproducción asexual o agámica, los individuos pueden 
reproducirse sin cambio genotípico y evaluárselos en experimentos con re-
peticiones y en diferentes ambientes. 

Cuando el control parental es 0,5, la respuesta a la selección se reduce 
drásticamente al 50 %, por lo que la posibilidad de efectuar selección para 
el carácter antes de la floración es muy importante.

En la selección fenotípica de individuos per se, cada uno de ellos (P) es una 
unidad de selección y en consecuencia pueden utilizarse tamaños efec-
tivos poblacionales bastante elevados y así aplicar altas intensidades de 
selección sin riesgo de que ocurra deriva genética.

Las expresiones de respuesta a la selección [9.2] y [9.3] son un caso especial 
en el que el control parental es 1. Las expresiones generales de respuesta 
considerando el control parental se modifican de la siguiente manera:

R = ichσA = ich2σP = icσ2
A /σP  ,     [9.13]

Otro grupo de esquemas de selección que se presentan a continuación (Fi-
guras 9.11 y 9.12) tienen en común la circunstancia de que las unidades 
de evaluación son familias derivadas de otros tantos individuos P de la po-
blación original C0 y se incorporan unidades de recombinación R de cuyo 
intercruzamiento se obtendrá la población CM. Las unidades de recombina-
ción pueden estar constituidas por semilla remanente de la utilizada como 
unidad de evaluación, o puede ser un tipo de familia diferente.

De cada individuo P de C0 se genera un tipo de familia X que se va a em-
plear para las evaluaciones. Parte de esta misma semilla, o la de otro tipo 
de familia originada de los mismos individuos P se mantendrá en reserva. 
Una vez que se haga la evaluación de las familias X y que se seleccionen los 
individuos P que dieron origen a las progenies X de mejor comportamiento, 
se acude a la semilla remanente de tales familias (R) que generarán los 
individuos Y de la población CM. 
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Figura 9.11. 
Esquema de selección 
donde los individuos 
P se evalúan por prue-
bas de progenie y la 
población mejorada se 
genera por recombi-
nación entre unida-
des seleccionadas.

Los esquemas [a], [b] y [c] de la Figura 9.12 corresponden a situaciones 
donde el control parental es total (c=1). Es decir, que los individuos Y de CM 
se formarán por fusión de gametas cuya trazabilidad solo llega a individuos 
P seleccionados. Los esquemas [d], [e] y [f] corresponden a situaciones 
donde el control parental es c=0,5. El símbolo ♂ representa muestras 
aleatorias de gametas provenientes de cualquiera de los individuos P de la 
población C0.

El esquema [a] representa la situación en la que las unidades de evalua-
ción y de recombinación son semejantes y contienen información genética 
exclusivamente del individuo P de C0 que les dio origen. En el esquema [b], 
cada unidad de evaluación (X) contiene 50 % de la información genética 
de los individuos P de la población C0 y finalmente en el esquema [c], las 
unidades de evaluación (X) y las de recombinación (R) solo llevan la mitad 
de la información genética proveniente de los individuos P de C0. Los es-
quemas [d], [e] y [f] son respectivamente similares a los esquemas [a], [b] 
y [c], excepto por el hecho de que el control parental c es 0,5 debido a que 
los individuos Y solo tienen el 50 % de su información genética trazable a 
individuos P seleccionados.
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Figura 9.12. 
Diferentes esquemas de selección teniendo en cuenta variantes en cuanto al control parental, unidades 
de evaluación y de recombinación. Ver texto para las diferentes alternativas.

Si quisiéramos ordenar en forma decreciente la respuesta probable a los 
diferentes esquemas [a] a [f] en función de la magnitud de la covariancia 
genética entre las unidades de evaluación X, pasando por P, hasta llegar a 
un individuo Y en la población mejorada (CM) resultarían respuestas con las 
siguientes características:

Ra > Rb > Rc y Rd > Re > Rf



281                                                                                                                 

Además, debido a las diferencias en el control parental:

Ra = 2Rd; Rb = 2Re y Rc = 2Rf

La respuesta a la selección para cualquier esquema selectivo puede prede-
cirse utilizando la siguiente expresión general:

R = i CovG(X,Y) /(PVX)0,5,     [9.14]

donde (PVX)0,5 es el desvío estándar fenotípico de las unidades de evaluación.

A su vez, como hemos visto en el capítulo 7, la CovG(X,Y) dependerá en primer 
lugar de cuánta variabilidad genética de la población queda expuesta entre 
las unidades de selección (que depende del tipo de progenies o familias 
que se están evaluando (X, 2fxyVA + uxyVD) y del nivel de emparentamiento 
entre tales unidades de evaluación con el individuo Y en la población mejo-
rada, que está afectado por el control parental: 

CovG(X,Y) = c[2fxyVA + uxyVD]

Las diferentes respuestas en los esquemas [a] a [f] obedecen a que se 
modifica la magnitud de la covariancia genética entre las unidades de eva-
luación y los individuos de la población mejorada. El control parental afecta 
la respuesta al incidir sobre esa covariancia.

9.7. Factores que afectan la continuidad de la 
respuesta a través de ciclos de selección
La intensidad de selección y su efecto sobre el tamaño efectivo poblacional 
son los principales factores que afectan la persistencia de respuestas si-
milares a lo largo de un número de ciclos de selección (Xavier et al., 2016). 
El tamaño efectivo poblacional es el factor más limitante de la respuesta 
alcanzable por selección por cuanto si es pequeño puede provocar deriva 
genética y consecuente pérdida de variabilidad genética. 

Los programas de mejoramiento pueden conducir la selección de sus po-
blaciones de cría con objetivos de largo y de corto plazo. En el primer caso 
se prioriza el compromiso entre magnitud de respuesta a la selección y 
mantenimiento de la variabilidad genética, de modo de sostener respuestas 
aceptables a lo largo de los ciclos de selección. En el segundo caso inte-
resa obtener elevada tasa de respuesta por unidad de tiempo, sin importar 
el amesetamiento (plateau) de la respuesta luego de unos pocos ciclos de 
selección. El aporte de variabilidad desde germoplasma introducido o des-
de otras poblaciones a las que están siendo seleccionadas con objetivos 



GENÉTICA CUANTITATIVA PARA MEJORADORES DE PLANTAS

282                                                                                                                 

de corto plazo permite regenerar las condiciones que aseguren la recupe-
ración del nivel de respuesta a la selección en estas últimas (Figura 9.13). 

Figura 9.13. 
Estrategias de selec-
ción a corto y largo 
plazo. La línea roja 
punteada simula la su-
peración del plateau en 
la estrategia de corto 
plazo mediante el apor-
te de variabilidad desde 
otras poblaciones o 
introducciones de ger-
moplasma. Ver texto.

 
El énfasis relativo que se aplique a los objetivos de corto y largo plazo es ca-
racterístico de los programas de mejoramiento. En general, los programas 
públicos nacionales o internacionales priorizan objetivos de largo plazo, 
mientras que en los programas de mejoramiento comerciales predominan 
los objetivos de corto plazo. La necesidad de complementación entre am-
bos tipos de programas surge del beneficio para los programas de corto 
plazo del aporte de variabilidad genética novel proveniente de programas 
de largo plazo.

9.8. Selección entre y dentro de familias
Hemos visto que la variabilidad fenotípica en una población estructurada 
en familias puede subdividirse en sus componentes observacionales: la va-
riancia fenotípica entre familias y la variancia fenotípica dentro de familias 
(ver Capítulo 5). Cada una de ellas puede, a su vez, desagregarse en los 
componentes causales de naturaleza genotípica y ambiental.

La distribución de la variancia genética o aditiva (componente fijable por se-
lección) es diferente dependiendo del tipo de familia que se trate (Tabla 9.4). 
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Tipos de 
familias

Variancias entre familias Variancias dentro de familias

Genotípica Aditiva Dominan. Genotípica Aditiva Dominan.

MH (¼) σA
2 (¼)σA

2 0 (¾)σA
2 (¾)σA

2 1σD
2

HC (½) σA
2 + (¼) σD

2 (½)σA
2 (¼) σD

2 (½)σA
2 + (¾)

σD
2 (½)σA

2 (¾) σD
2

Sn-1:n 2FσA’
2 + (F/2n) σD

2 2FσA’
2 (F/2n) σD

2 (1-F)[σA
2+ σD

2] (1-F)σA
2 (1-F)σD

2

S0:1 σA’
2 + (¼) σD

2 σA’
2 (¼) σD

2 (½)[σA’
2+ σD

2] (½)σA’
2 (½)σD

2

S1:2 (3/2)σA’
2 +(3/16)σD

2 (3/2)σA’
2 (3/16)σD

2 (¼)[σA’
2 + σD

2] (¼)σA’
2 (¼)σD

2

S2:3 (7/4)σA’
2 + (7/64)σD

2 (7/4)σA’
2 (7/64)σD

2 (1/8)[σA’
2 + 

σD
2] (⅛)σA’

2 (⅛)σD
2

S3:4
(15/8)σA’

2+(15/256)
σD

2 (15/8)σA’
2 (15/256)σD

2 (1/16)[σA’
2 + 

σD
2] (1/16)σA’

2 (1/16)σD
2

S1:3 (3/2)σA’
2 +(3/16)σD

2 (3/2) σA’
2 (3/16)σD

2 (¼) [σA’
2+ σD

2] (¼)σA’
2 (¼)σD

2

S1:4 (3/2)σA’
2 +(3/16)σD

2 (3/2) σA’
2 (3/16)σD

2 (¼) [σA’
2+ σD

2] (¼)σA’
2 (¼)σD

2

S2:4 (7/4)σA’
2 + (7/64)σD

2 (7/4)σA’
2 (7/64)σD

2 (⅛)[σA’
2 + σD

2] (⅛)σA´
2 (⅛)σD

2

Tabla 9.4. 
Distribución de la variancia genotípica y sus componentes de aditividad y de dominancia para diferen-
tes tipos de familias. MH y HC hace referencia a familias de medios hermanos y hermanos completos, 
respectivamente. S se refiere a familias de autofecundación (S0:1, por ejemplo, se refiere a familias resul-
tantes de la autofecundación de una planta de la población, que se asume sin endocría; S1:2 se refiere a 
familias obtenidas luego de una generación de autofecundación de plantas individuales de familias S0:1).

En el caso de las familias de medios hermanos (MH), el componente de 
la variancia aditiva es tres veces mayor dentro de familias que entre fami-
lias. En algunos métodos de selección recurrente, como el método espiga 
x hilera modificado (ver Capítulo 10), se aplica selección entre y dentro de 
familias de medios hermanos. La contribución de la variancia de dominan-
cia a la variancia dentro de familias de hermanos completos (HC) es tres 
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veces mayor que la contribución a la variancia entre familias, mientras que 
la variancia aditiva se distribuye en las mismas proporciones (50 %) entre 
familias que dentro de familias. En familias de autofecundación conforme 
aumenta el nivel de endocría, va aumentando la variancia aditiva entre fa-
milias y va disminuyendo la variancia de dominancia, hasta llegar a cero 
cuando las familias alcanzan la homocigosis prácticamente completa. 
Dentro de las familias de autofecundación, tanto la variancia aditiva como 
la de dominancia expresan la misma fracción de las respectivas variancias 
poblacionales, pero ambas van disminuyendo hasta llegar a cero. En tal 
sentido, la selección dentro de familias autofecundadas producirá respues-
tas decrecientes a la selección cuanto mayor sea el nivel de endocría. 

La selección entre líneas recombinantes o entre duplohaploides derivados 
de una población biparental tiene a disposición al doble de la variancia adi-
tiva de la población de la cual derivan. En estos casos la variancia entre 
familias no resulta sesgada por componentes de dominancia, por cuanto 
en este tipo de poblaciones está garantizado que p=q=0,5 en todos los 
loci segregantes.

El conocimiento del patrón de distribución de los componentes genotípicos 
de la variabilidad resulta muy importante desde el punto de vista práctico 
para determinar la conveniencia y utilidad de la selección entre y dentro de 
familias (Tabla 9.4). Evidentemente la selección dentro de familias cobra 
sentido en la medida que la variabilidad dentro de ellas sea atribuible a 
la variancia aditiva, con poca incidencia de la dominancia y del ambiente. 
Es por ello que, en la conducción de filiales por el método genealógico, la 
selección dentro de familias no se justifica en etapas intermedias y avan-
zadas de endocría. 

9.9. Repetibilidad de la respuesta a la selección 
Heredabilidad realizada
Si se llevaran a cabo en una población experimentos de selección y se 
repitieran empleando iguales intensidades de selección, será práctica-
mente imposible encontrar respuestas idénticas. Ello se debe a que las 
heredabilidades con la que se selecciona en uno u otro experimento muy 
probablemente serán diferentes debido a la imposibilidad de reproducir 
idénticas características ambientales en todos los experimentos. 

La repetibilidad de la respuesta a la selección puede investigarse también 
desde otro punto de vista, no ya entre experimentos, sino analizando la res-
puesta observada a través de los ciclos del experimento de selección. La 
respuesta puede variar de un ciclo a otro por dos factores principales. Uno 
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de ellos ya fue mencionado: la variabilidad ambiental incontrolable que mo-
difica la variabilidad fenotípica. El segundo son las modificaciones de las 
frecuencias génicas por efecto de los ciclos de selección precedentes y 
por lo tanto de la variancia genotípica y sus componentes. Ambos factores 
pueden afectar al denominador y numerador de la expresión que describe 
la heredabilidad. 

Uno de los procedimientos para estimar la heredabilidad en una población 
para un carácter cuantitativo es conducir un experimento de selección 
durante una serie de ciclos y estimar el coeficiente de regresión entre la 
respuesta acumulada desde el C0 al Cn, como variable dependiente, en fun-
ción del diferencial de selección acumulado desde el C0 al Cn, como variable 
independiente (Figura 9.14). El coeficiente de regresión o pendiente de la 
recta ajustada es por definición la heredabilidad realizada.

Figura 9.14. 
Respuesta acumulada a 
la selección en función 
del diferencial de selec-
ción acumulado, repre-
sentado para un caso 
hipotético de quince 
ciclos de selección. La 
pendiente de la regre-
sión (βSR) es la hereda-
bilidad realizada (hr

2).

9.10. Respuesta asimétrica a la selección 
Como se demostró anteriormente (Capítulo 5), las variancias aditiva y de 
dominancia (y la de epistasis) se modifican toda vez que cambien las fre-
cuencias génicas. Según el modelo genético que se considere, se verificará 
un valor máximo de las variancias que ocurrirá a distintas frecuencias géni-
cas del alelo favorable (Tabla 9.5).
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Modelo genético

Frecuencia génica del alelo favorable (p) 
a la que la variancia es máxima

Aditiva De dominancia Genotípica

Aditividad completa d=0 0,50 0,50

Dominancia completa d=a 0,25 0,50 0,30

Sobredominancia a=0 0,15 y 0,85 0,50 0,50

Tabla 9.5. 
Efecto de las frecuencias génicas sobre la variancia genotípica y su componente aditivo y de dominancia.

Aquellas variancias se hacen cero si las frecuencias génicas alcanzan los 
extremos (p=0, q=1; p=1, q=0). En el resto del intervalo (0,1), conforme 
aumentan (o disminuyen) las frecuencias alélicas, las variancias van modi-
ficándose. En el caso de un carácter sin dominancia, la variancia genética o 
aditiva será máxima cuando p=q=0,5 (Falconer y Mackay, 2001). Si la pobla-
ción original posee una frecuencia de alelos favorables dentro del intervalo 
(0 a 0,5), la selección direccional, en tanto sea efectiva, causará aumen-
tos de la frecuencia génica provocando incrementos de la variancia aditiva 
y por lo tanto de la heredabilidad (a condición de similar contribución de 
la variancia ambiental a la variancia fenotípica). Se esperarían, dentro de 
aquel intervalo de frecuencias génicas, respuestas crecientes a la selec-
ción. Por el contrario, en el intervalo (0,5 a 1,0), la respuesta a la selección 
será decreciente a lo largo de los ciclos a medida que la frecuencia del alelo 
favorable se vaya aproximando a 1,0. Las mayores respuestas ocurrirán 
con frecuencias p=q=0,5 o cercanas a ese valor.
Cuando se realiza selección bidireccional bajo un modelo totalmente aditi-
vo, la respuesta será simétrica (igual magnitud absoluta, pero con diferente 
signo) únicamente cuando p=q=0,5, situación que se denomina condición 
de simetría. A frecuencias diferentes, la respuesta a la selección en uno y 
otro sentido se espera que sean de distinta magnitud, porque las variancias 
aditivas y la heredabilidad serán diferentes en uno y otro sentido de la se-
lección. Para un carácter que presenta dominancia completa, la condición 
de simetría se da cuando p=0,25 (Falconer y Mackay, 2001). 

Desde el punto de vista práctico, para el fitomejorador el tema de la asime-
tría de la respuesta no resulta relevante en tanto y en cuanto normalmente 
le interesa mejorar la población en uno solo de los sentidos, pero sí es im-
portante que se relacione la expectativa de respuesta a la selección con la 
respuesta observada por el efecto que tiene la ubicación de la frecuencia 
génica de los alelos favorables en la población de partida, al momento de 
iniciar la selección. 
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9.11. Límite a la selección
El límite teórico a la selección o respuesta teórica total máxima para un 
carácter se alcanza cuando los mejores alelos se fijan en cada uno de los 
loci que lo controlan. Si el alelo favorable está en muy baja frecuencia, aun-
que tuviera alguna ventaja selectiva, la selección tendrá poco efecto en su 
fijación a menos que el tamaño efectivo poblacional no sea muy pequeño 
(Figura 9.15). Recordemos que la probabilidad de fijación de un alelo por el 
solo efecto de la deriva genética es igual a su frecuencia. 

Figura 9.15. 
Probabilidad de fija-
ción del alelo favorable 
por selección direccio-
nal asumiendo diferen-
tes frecuencias génicas 
y diferentes tamaños 
efectivos poblaciona-
les. A partir de Allison 
y Curnow, 1969.

Desde el punto de vista práctico, existen diferentes factores que inciden 
para que el límite real de selección se alcance antes que ese límite teórico. 
Bailey y Comstock (1976) señalan entre estos factores a los siguientes:

 • Número de loci segregantes para el carácter y frecuencia alélicas en 
la población de partida. 

 • Magnitud de los efectos génicos.
 • Tipos de acción génica.
 • Tamaño efectivo poblacional.
 • Intensidad de selección.
 • Efectos pleiotrópicos y ligamiento.
 • Mutaciones.
 • Interacciones entre los factores mencionados más arriba.
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Mediante un estudio de simulación Allison y Curnow (1969) estimaron las 
respuestas a la selección para un carácter aditivo, controlado por 150 loci y 
con un efecto a=2, utilizando diferentes tamaños efectivos poblacionales 
(Ne = 1, 4, 16, 32, 64, 256 e infinito). Concluyeron que el tamaño efecti-
vo tiene un efecto muy importante sobre la respuesta máxima alcanzable 
luego de un número variable de ciclos de selección. El empleo de tamaños 
efectivos entre 16 y 64 serían los más convenientes desde un punto de 
vista práctico (Figura 9.16).

Figura 9.16. 
Efecto del tamaño 
efectivo poblacional 
sobre el límite alcan-
zable por selección. 
A partir de Allison y 
Curnow (1969), simu-
lando una población 
de media inicial 60, 
máxima respuesta po-
sible de 300 asumien-
do la fijación del alelo 
favorable en 150 loci. 
[a] Respuesta esperada 
para diferentes tama-
ños efectivos pobla-
cionales. [b] Respuesta 
esperada luego de un 
número variable de 
ciclos de selección.

Resulta de interés estimar el tiempo en que se alcanzaría el límite teóri-
co y medirlo en número de ciclos de selección, en años o estaciones de 
crecimiento de cultivo. Para un carácter de herencia simple y selección en 
contra de un alelo dominante, el límite se alcanzará en apenas un ciclo de 
selección. En el caso de herencia simple y selección en contra de un alelo 
recesivo, el número de ciclos necesarios aumenta, debido a que los ale-
los recesivos que están enmascarados en los individuos heterocigotas no 
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son alcanzados por la selección. Para caracteres de herencia cuantitativa, 
cuanto mayor sea el número de loci que los controlan, mayor será el núme-
ro de ciclos necesarios para alcanzar el límite de selección.

La respuesta a la selección no es necesariamente lineal a lo largo de los 
ciclos, sino que muestra una aproximación asintótica al límite de selección, 
hasta hacerse cero. La vida media de la selección (Robertson, 1960) es el 
tiempo (medido en número de ciclos) que se requiere para obtener el 50 % 
de la respuesta teórica total. Bajo un modelo genético sin dominancia, esto 
es equivalente a decir el tiempo necesario para lograr la mitad del avan-
ce en la frecuencia génica. Baker y Curnow (1969) demostraron que para 
el número de ciclos de selección que resulta usual en programas de me-
joramiento, no se justificaría aumentar demasiado el tamaño efectivo por 
encima de Ne=16 (Figura 9.17).

Figura 9.17. 
Vida media de la se-
lección simulada para 
poblaciones de dife-
rente tamaño efecti-
vo. El porcentaje de 
respuesta se refiere 
al progreso lograble 
luego de 30 ciclos de 
selección respecto 
del límite alcanzable. 
El número de ciclos 
se refiere a la vida 
media de la selección. 
Adaptado de Baker 
y Curnow (1969).

Más arriba se indicó cual es el cambio total de frecuencia génica esperable 
luego de t ciclos de selección:

pt – po= ∆p = ∑j=0
t spq[1 – (1/2N)]t ≈ 2Nspq(1 – e-t/2N) 

Para valores medios o grandes del número de genotipos seleccionados (N) 
la expresión del cambio total de frecuencia génica será:

∆p ≈ 2Nspq

La mitad del cambio de frecuencia génica (vida media de la selección) se 
alcanzará en 1,4N ciclos selectivos (Wricke y Weber, 1986).
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Una dificultad muy importante para definir el límite de selección surge de 
evidencias empíricas. Puede ocurrir que se alcance un límite aparente y 
que después de alcanzado ese plateau se obtengan respuestas positivas a 
ciclos adicionales de selección. Ello podría explicarse por el surgimiento de 
nueva variabilidad como consecuencia de mutaciones, o bien de la recom-
binación entre loci estrechamente ligados en repulsión y mantenidos en 
un sistema de letales balanceados (Falconer, 1981). En otros casos puede 
observarse que una vez alcanzado un límite para la selección direccional, 
se verifique respuesta efectiva a la selección en reversa (Dudley, 2007). 

Cuando la selección se practica sobre varios caracteres de manera direc-
cional, la estructura de correlación genética entre ellos y la modalidad de 
selección simultánea pueden provocar que el límite real de selección para 
cada carácter individual sea inferior a su respectivo límite teórico.

La disminución progresiva de la variabilidad genética conforme nos acer-
camos a la fijación de los alelos favorables debería estar acompañada por 
una disminución de la variancia fenotípica. En algunas situaciones concre-
tas de selección, sin embargo, se observa que la variancia fenotípica, lejos 
de disminuir, aumenta. De acuerdo con Falconer y Mackay (2001), esta cir-
cunstancia puede deberse a diversas causas:

 • Efecto de escala causado por la correlación positiva entre variancia 
fenotípica y media.

 • Incremento del componente ambiental de la variancia fenotípica, cau-
sado por la mayor sensibilidad ambiental inherente a los individuos 
homocigotas favorables, cuya frecuencia genotípica se incrementa a 
medida que la selección resulta efectiva.

 • Incremento del componente de variabilidad genética de la variancia 
fenotípica.  

La permanencia o surgimiento de variabilidad genética cuando se supone 
haber llegado al límite y que hace posible la obtención de respuesta a la se-
lección direccional opuesta, o la recuperación de la respuesta en la misma 
dirección pueden deberse, entre otras, a las siguientes causas:

 • Los alelos desfavorables han disminuido su frecuencia, pero la 
selección sobre ellos resulta poco efectiva por cuanto estos loci 
contribuyen en mayor medida a la variancia de dominancia que a la 
variancia aditiva.

 • La selección natural resulta direccional en sentido opuesto a la se-
lección artificial.

 • La selección natural y artificial favorecen a los individuos heterocigotas.
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Cuando se aplica un método de selección y a los fines prácticos, nos debe 
interesar estimar la respuesta máxima alcanzable en relación con el desvío 
estándar aditivo de la población, es decir, la relación:

R/σA     [9.15]

Si fuese posible conocer con precisión el efecto y número de loci que 
controlan el carácter bajo selección, podríamos estimar el límite real de 
selección, pero en vista de que ello no es posible debemos conformarnos 
solo con pronosticar o predecir el límite teórico a la selección. Para un ca-
rácter controlado por n loci, cada uno con efectos del alelo favorable igual 
a “a” y del alelo desfavorable igual a “-a”, el rango de valores genotípicos 
posibles en la población será (-na, na) y la respuesta total, medida como la 
diferencia entre la respuesta a favor y en contra del carácter será entonces 
(Falconer y Mackay, 2001):

R = 2na     [9.16]

Si la población en selección posee frecuencias génicas intermedias 
(p=q=0,5), su variancia aditiva inicialmente será:

σA
2 = (½)na2     [9.17]

Por lo tanto elevando al cuadrado la expresión [9.16] nos queda: 

R2/σA
2 = 4n2a2/(½)na2 = 8n     [9.18]

En conclusión, la respuesta será mayor cuanto mayor sea el número de 
loci segregantes. Sin embargo, si el tamaño efectivo poblacional no es lo 
suficientemente grande como para aminorar la pérdida aleatoria de ale-
los favorables antes de que tengan oportunidad de ser seleccionados, la 
respuesta máxima posible no podrá alcanzarse. Recordemos que la pro-
babilidad de perder el alelo favorable a causa de la deriva genética es 
inversamente proporcional a su frecuencia génica inicial; en otras palabras, 
cuanto más raro sea el alelo, mayor será la probabilidad de su pérdida por 
causas aleatorias. Pero la probabilidad de fijación del alelo cuando se ejer-
ce selección a su favor, será mayor cuanto mayor sea el producto entre 
el coeficiente de selección (s) y el tamaño efectivo poblacional. En conse-
cuencia, la mejor estrategia para alcanzar el límite máximo por selección 
será utilizar esquemas selectivos con alta intensidad de selección aplica-
das en poblaciones con gran tamaño efectivo (Ne). Robertson (1960) citado 
por Falconer indica que la respuesta máxima alcanzable por selección (LR) 
para un carácter bajo control exclusivamente aditivo (d=0) es:

LR=2NeR=2Neih2σP     [9.18]
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El límite por selección será aún mayor para el caso de d<0 (alelos fa-
vorables son parcialmente recesivos). Esta expresión tiene únicamente 
valor teórico porque siempre existirán limitantes de orden práctico res-
pecto del tamaño efectivo poblacional y será imposible evitar la pérdida 
de alelos favorables.

Para estudiar el límite a la selección artificial, además de la consideración 
sobre la respuesta máxima alcanzable, hay otros abordajes, como es tener 
en cuenta el comportamiento esperado del mejor genotipo obtenible a par-
tir de un determinado esquema de selección, la probabilidad de fijación del 
alelo favorable y la proporción de loci que lograron fijar el alelo favorable 
cuando todos ellos alcanzaron la homocigosis.

Bailey (1977) comparó los mejores genotipos extraíbles de una población 
sometida a dos estrategias de selección: selección recurrente y selección 
no recurrente. En el caso de la selección no recurrente (se volvía a mues-
trear la misma población en su condición original en cada ciclo) observó 
que luego de cuatro a cinco ciclos de selección no recurrente la respuesta 
alcanzaba un plateau. En el caso de selección recurrente hay evidencias 
empíricas que destacan la persistencia de la respuesta a la selección luego 
de un número considerable de ciclos selectivos (Dudley, 2007).

Cuando se desarrollan líneas puras de una especie autógama o líneas endo-
criadas de especies alógamas a partir de una población de cría biparental 
(p=q=0,5) es muy importante considerar el límite alcanzable por selección 
en términos del mejor genotipo resultante. El objetivo es que al término de la 
selección se haya logrado combinar en los nuevos genotipos (nuevas líneas) 
la mayor cantidad posible de los alelos favorables provenientes de uno y de 
otro progenitor de la población biparental. Si bien todos los alelos favorables 
estarán presentes en la F1, el objetivo es obtener individuos homocigotas 
que posean el máximo número de alelos favorables en todos los loci y, por 
supuesto, que superen a cualquiera de los progenitores de la población bi-
parental. Supongamos que de la población F2 se derivaran líneas aplicando 
el método de conducción de una única semilla (Single Seed Descent o SSD) 
y pretendemos conocer la probabilidad de lograr líneas que posean el alelo 
favorable en condición homocigota en todos los loci. De acuerdo a Bailey 
(1977), la probabilidad de que al menos m loci hayan fijado el alelo favorable 
sobre un total de n=30 loci segregantes en la población F2 y en ausencia de 
ligamiento, puede calcularse a partir de la siguiente expresión:

P(m)=(n!/m!(n-m)!)Pm(1-P)n-m     [9.19]

donde P es la probabilidad de que un locus contenga el alelo favorable en la 
línea homocigota, que a su vez resulta ser:
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P=f1P1 + f2P2  ,

donde:

P1 es la probabilidad de que el alelo favorable resulte fijado en la 
línea homocigota, habiendo estado ese locus en estado heteroci-
gota en la filial F1. 

f1 es la probabilidad de que las plantas F1 sean heterocigotas para 
el locus considerado.

P2 es la probabilidad de que el alelo favorable resulte fijado en la 
línea homocigota, habiendo estado ese locus en estado homocigo-
ta para el alelo favorable en la filial F1. 

f2 es la probabilidad de que las plantas F1 sean homocigotas para 
el alelo favorable para el locus considerado.

Aquellas probabilidades P(m) se presentan en la Tabla 9.6.

Número total de loci (M) P(m) P(m o >m)

20 0,115 0,209

22 0,051 0,094

24 0,012 0,017

25 0,004 0,006

26 0,001 0,002

Tabla 9.6. 
Probabilidad de ocurrencia en un mismo genotipo de loci homocigotas (M) para el alelo favorable (m o 
mayor que m) cuando el número total de loci es 30. 

De acuerdo a la tabla anterior, la probabilidad de recuperar por selección 
una línea que combine en sus 30 loci los alelos favorables provenientes 
de uno y otro padre es prácticamente cero. La probabilidad de seleccionar 
individuos que tengan al menos 20 loci fijados para los alelos favorables 
es aproximadamente el 21 %. La probabilidad de obtener una línea que sea 
superior al mejor progenitor también dependerá de la distribución de los 
alelos favorables entre los padres. Cuando los padres muestran diferencias 
importantes en la distribución de alelos puede convenir seleccionar sobre 
la generación de retrocruza al mejor progenitor más que sobre la filial F2.
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9.12. Número de factores efectivos y respuesta 
a la selección 
En la medida que la respuesta a la selección para un carácter depende del 
número de loci que lo controla, que estos tengan efecto similar y segre-
guen independientemente unos de otros, sería teóricamente posible inferir 
su número a partir de la respuesta a un experimento de selección. Pero 
dificilmente se verifique en la realidad el supuesto de efectos similares a 
través de loci y por otra parte el número de loci cuantitativos involucrados 
hace muy probable que al menos una fracción de ellos esté físicamente li-
gada en el mismo cromosoma. En tal circunstancia la selección favorecerá 
segmentos cromosómicos (haplotipos) que contienen varios loci ocupa-
dos por alelos favorables. A cada uno de esos segmentos que segregan en 
forma conjunta y que están expuestos a la selección se lo denomina factor 
efectivo. El número de factores efectivos (en), podría estimarse a partir de la 
respuesta a la selección siguiendo la expresión (Falconer y Mackay, 2001):

R2/σA
2 = (8)(en),

por lo tanto
en = R2/8σA

2 

En este caso R es la respuesta total a la selección divergente, es decir, la 
diferencia entre la respuesta a favor y en contra del carácter. Se asume que 
las frecuencias génicas en la población de partida son p=q=0,5 y que los  
efectos de los factores efectivos son iguales entre sí.

9.13. Estimación de respuesta a la selección
Existe una amplia serie de métodos de estimación de la respuesta a la selec-
ción, cuya complejidad deriva de cuales son las respuestas y efectos que se 
deseen estimar. Uno de los modelos más sencillos es el de Eberhart (1964) 
que aplica un método de mínimos cuadrados y estima las respuestas a la se-
lección como una regresión respecto de los ciclos de selección. Otros modelos 
más sofisticados se aplican especialmente para investigar los efectos de la 
selección recurrente sobre la deriva genética, la contribución de los efectos 
de aditividad y no aditividad a la respuesta observada (Smith, 1979a, 1979b, 
1983, 1984; Eyherabide y Hallauer, 1991b), las modificaciones en la habilidad 
combinatoria y heterosis (Hammond y Gardner, 1974) y la divergencia entre 
las poblaciones (Hanson, 1983, 1987).  Hanson y Moll (1986) compararon las 
modificaciones que ocurren en la contribución de efectos de dominancia en 
poblaciones bajo selección interpoblacional e intrapoblacional.
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9.14. Identificación y selección de progenitores 
de poblaciones de cría
Diversos autores han propuesto metodologías para asistir la elección de líneas 
o poblaciones progenitoras de poblaciones de cría (Dudley, 1984a, 1984b, 
1987; Gerloff y Smith, 1988; Zanoni y Dudley, 1989; Bernardo, 1990. Describi-
remos a continuación la metodología propuesta por Dudley (1984, 1987).

9.14. 1. Modelos de Dudley
La identificación de germoplasma útil para incorporar en programas de 
mejoramiento es siempre compleja, pero lo es más cuando el objetivo es 
mejorar caracteres de herencia cuantitativa. A diferencia de la identificación 
de fuentes de variabilidad genética para mejorar características de heren-
cia relativamente simple (como por ejemplo algunos tipos de resistencias 
a factores adversos, o atributos de calidad), en los de herencia cuantitativa 
la menor correspondencia entre la expresión fenotípica y la constitución 
genotípica es un inconveniente. Esa dificultad puede aliviarse mediante la 
genotipificación (en caso de disponerse de marcadores previamente identi-
ficados y de gran efecto) o mediante la aplicación de modelos cuantitativos 
que permitan identificar el germoplasma que contenga alelos favorables 
que no se encuentran presentes en las colecciones de trabajo de los pro-
gramas de mejoramiento.

Dudley presentó sendos modelos para identificar líneas endocriadas y 
poblaciones segregantes que poseen “nuevos” alelos que permitirían desa-
rrollar nuevas líneas endocriadas (a partir de cruzamientos línea x línea o 
población x línea) que resulten en la superación de un híbrido considerado 
élite o de referencia en determinado rango ambiental.

El modelo para identificar líneas endocriadas (Dudley, 1984a) que poseen 
nuevos alelos asume dominancia completa (d=a) y que a (valor aditivo 
respecto al promedio de los dos progenitores homocigotas) es constante 
a través de loci. Dada la existencia de un híbrido de referencia L1 x L2 y 
que existe una serie de líneas alternativas, denominadas genéricamente LZ, 
pueden describirse ocho clases de loci (A, B, C, D, E, F, G y H) según sean 
las condiciones de ausencia/presencia de alelos entre las tres líneas invo-
lucradas (Tabla 9.7).
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Clases de loci
Líneas

L1 L2 LZ

A + + +

B + + -

C + - +

D + - -

E - + +

F - + -

G - - +

H - - -

Tabla 9.7. 
Clasificación de loci homocigotas para alelos favorables o desfavorables en función de su presencia en 
las dos líneas parentales de un híbrido élite o de referencia (L1 x L2) y de terceras líneas (LZ) que podrían 
servir de fuente de nuevos alelos favorables no presentes en las primeras.

El modelo requiere evaluar una serie de medias generacionales, a saber: L1, 
L2, LZ, L1xL2, L1xLZ, L2xLZ, y asumir que el número de alelos en la clase A es 
igual al de la clase H (Tabla 9.8).

Generación
Clases de loci Valor

B C D E F G Genotípico Fenotípico

L1 1 1 1 -1 -1 -1 a(B+C+D-E-F-G) XI1

L2 1 -1 -1 1 1 -1 a(B+E+F-C-D-G) XI2

LZ -1 1 -1 1 -1 1 a(C+E+G-B-D-F) XIZ

L1xL2 1 1 1 1 1 -1 a(B+C+D+E+F-G) XI1xI2

L1xLZ 1 1 1 1 -1 1 a(B+C+D+E+G-F) XI1xIZ

L2xLZ 1 1 -1 1 1 1 a(B+C+E+F+G-D) XI2xIZ

Tabla 9.8. 
Valores fenotípicos y genotípicos esperados según el modelo de Dudley para líneas y cruzamientos.

Se establece entonces un sistema de ecuaciones (una por cada media ge-
neracional) con seis incógnitas, donde el número de loci que componen la 
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clase G es la de mayor interés puesto que corresponde a alelos presentes 
en la línea LZ, que no están presentes en el híbrido de referencia L1 x L2. 

De manera análoga al análisis de medias generacionales vistos en capítu-
los anteriores, los parámetros del modelo de Dudley pueden estimarse a 
partir de un sistema de ecuaciones donde cada uno de ellos se presenta 
como una combinación lineal de las medias de los valores fenotípicos de 
las generaciones (Tabla 9.9).

Parámetro Soluciones al sistema

aB [(YI1 x YIZ)+(YI2 x YIZ)+ YI1 + YI2 - YIZ - (YI1 x YI2)]/4

aC [(YI1 x YI2)+(YI2 x YIZ)+ YI1 + YIZ - YI2 - (YI1 x YIZ)]/4

aD [(YI1 x YIZ)+(YI1 x YI2) - YI1 - YI2 - YIZ - (YI2 x YIZ)]/4

aE [(YI1 x YIZ)+(YI1 x YI2) - YI1 + YI2 + YIZ - (YI2 x YIZ)]/4

aF [(YI2 x YIZ)+(YI1 x YI2) - YI1 - YI2 - YIZ - (YI1 x YIZ)]/4

aG [(YI1 x YIZ)+(YI2 x YIZ) - YI1 - YI2 - YIZ - (YI1 x YI2)]/4

Tabla 9.9. 
Soluciones para los grupos de loci a partir de los valores fenotípicos de los cruzamientos. 

Dado un número de líneas alternativas (LZ) convendrá utilizar aquella que 
tiene el grupo de loci tipo G más numeroso. Una estimación positiva de aG 
significa que LZ puede aportar alelos no presentes en ninguna de las líneas 
progenitoras del híbrido de referencia. Estimaciones positivas de aD indi-
can que L1 posee alelos favorables que están ausentes en L2 y LZ, mientras 
que estimaciones positivas de aF indican que L2 posee loci con alelos favo-
rables ausentes en L1 y LZ. Los restantes parámetros sirven para indicar las 
coincidencias a nivel genotípico de LZ con L1 y con L2. La suma de aC + aF 
o de aD + aE indican, respectivamente, la similitud a nivel de loci entre L1 y 
LZ y entre L2 y LZ.

La obtención de estimaciones del número de loci menores que cero puede 
ocurrir por simples deficiencias experimentales, pero si resultaran signifi-
cativamente menores que cero, ello podría evidenciar que el supuesto de 
dominancia completa (d=a) no se verifica. En tal caso, si d≠a, las esperan-
zas de las estimaciones de los parámetros serían diferentes, conforme se 
presenta en la Tabla 9.10.
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Parámetro Esperanza de las estimaciones si d≠a

aB’ [B(a+ad) – G(a –ad)]/2

aC’ [C(a+ad) – F(a –ad)]/2

aD’ [D(a+ad) – E(a –ad)]/2

aE’ [E(a+ad) – D(a –ad)]/2

aF’ [F(a+ad) – C(a –ad)]/2

aG’ [G(a+ad) – B(a –ad)]/2

Tabla 9.10. 
Parámetros y esperanzas de las estimaciones del modelo de Dudley en el caso de que no exista domi-
nancia completa.

En caso de que el supuesto de que A=H no se cumpla, la esperanza de las 
estimaciones si A≠H pasan a ser las que se presentan en la Tabla 9.11.

Parámetro Esperanza de las estimaciones si A≠H

aB’’ aB + (aA-aH)/2

aC’’ aC + (aA-aH)/2

aD’’ aD - (aA-aH)/2

aE’’ aE - (aA-aH)/2

aF’’ aF - (aA-aH)/2

aG’’ aG - (aA-aH)/2

aC’’ + aF’’ aC + aF

aD’’+ AE’’ aD + AE

Tabla 9.11. 
Parámetros y esperanzas de las estimaciones del modelo de Dudley en el caso de que A≠H. 
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El modelo para identificar poblaciones portadoras de alelos favorables no 
presentes en ninguna de las líneas progenitoras de un híbrido de referencia 
es diferente al anterior (Dudley, 1984b; 1987). En primer lugar existirán ape-
nas 4 clases de loci, de acuerdo a la Tabla 9.12.

Clases de loci
Líneas parentales del híbrido Población

L1 L2 PZ

I = (A+B) 1 1 P

J= (C+D) 1 0 P

K= (E+F) 0 1 P

L= (G+H) 0 0 pL

Tabla 9.12. 
Clasificación de loci homocigotas para alelos favorables o desfavorables en función de su presencia en 
las dos líneas parentales de un híbrido élite o de referencia (L1 x L2) y de poblaciones (PZ) que podrían 
servir de fuente de nuevos alelos favorables no presentes en las primeras.

Se asume que las poblaciones alternativas indicadas como PZ están en 
equilibrio de Hardy-Weinberg. Las esperanzas de las estimaciones de las 
medias de las generaciones L1, L2, PZ, L1xPZ, L2xPZ e L1xL2 serán las que se 
indican en Tabla 9.13.

Genotipos Valor genotípico

L1 a(I+J-K-L)

L2 a(I-J+K-L)

PZ a(I+J+K)(4p-2p2 -1) + aL(4pL-2pL
2 -1)

L1xPZ a(I+J + 2Kp -K + 2LpL –L)

L2xPZ a(I -J +  2Jp +K + 2LpL –L)

L1xL2 a(I+J+K-L)

Tabla 9.13. 
Valores fenotípicos y genotípicos esperados según el modelo de Dudley para líneas, poblaciones alter-
nativas y cruzamientos entre líneas y poblaciones.
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El parámetro que más interesa estimar es el pL correspondiente a cada 
una de varias poblaciones candidatas, a fin de identificar aquella que po-
sea mayor frecuencia de alelos favorables no presentes en las dos líneas 
progenitoras. Las soluciones al sistema de ecuaciones se presentan en la 
Tabla 9.14.

Parámetro Estimador

Z [(I1xPZ) – I1][(I1xI2)-I2]-[(I2xPZ)-I2][(I1xI2)-I1]

b 2(I1-I2)[(I1xI2)(1-2q2)-PZ] + 4Z

aJ [(I1xI2)-I2]/2

aK [(I1xI2)-I1]/2

q=1-p [(I1xPZ)-(I2xPZ)]/(I1-I2)

pL [-b-(b2 – 16q2Z2)0,5]/-4Z

aL -4Z2 / 2(I1-I2) [-b-(b2–16q2Z2)0,5]

aI aL + (I1+I2)/2

aLpL Z/2(I1-I2)

Tabla 9.14. 
Soluciones de los grupos de loci a partir de los valores fenotípicos de los cruzamientos.

El parámetro de mayor interés resulta ser aLpL, cuya interpretación no re-
quiere el supuesto de equilibrio poblacional. 

El modelo de Dudley permite obtener estimadores de parámetros orienta-
dores sobre la mejor estrategia para incorporar los nuevos alelos que se 
identifiquen en LZ o PZ. El proceso se inicia con el cruzamiento de alguna 
de las dos líneas de referencia (L1, L2) con el material donante (LZ o PZ) y 
posteriormente por la autofecundación de la F1 o por retrocruzamiento a la 
línea elegida como recurrente. 

Dudley (1982) desarrolló la teoría para estos casos. Considerando dos 
alelos por locus, ausencia de ligamiento y de epistasis, partiendo de una 
población resultante del cruzamiento entre un progenitor donante (D) y 
otro receptor (o recurrente) (R), podemos considerar dos clases de loci. La 
primera clase de loci (r) corresponde a aquellos para los cuales R es homo-
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cigota para el alelo favorable (AA), mientras que D es Aa o aa. La segunda 
clase de loci (d) está integrada por aquellos donde R es aa y D es AA o Aa. 

Los efectos de cada genotipo serán:

AA: a

Aa: d

Aa: -a

La media de la población en apareamiento aleatorio será:

µ = D[a(pd - qd) + 2dpdqd] + R[a(pr - qr) + 2dprqr], 

donde D y R es el número de loci de las clases D y R, respectivamente, y 
pr, qr, pd y qd son las frecuencias de los alelos desfavorables y favorables 
dentro de las clases de loci R y D, respectivamente.

La media de la población de cría y la de las líneas derivables de ella por endo-
cría y selección dependerán de la proporción relativa de las dos clases de loci 
(D y R) y de las frecuencias génicas en cada una de ellas. Puede esperarse 
que cuanto mayor sea la relación entre el número de loci del tipo D respecto 
del tipo R y mayor sea la frecuencia de los alelos favorables en el grupo D, 
mayores serán la media poblacional y la de las líneas derivadas de esta.

La media de las líneas derivables de esa población en ausencia de selec-
ción y la variancia entre ellas serán:

µL = Da(pd - qd) + Ra(pr - qr)

σL
2 = D4a2pdqd + R4a2prqr

Si el donante D y el receptor R son ambos líneas homocigotas, la nueva línea 
puede derivarse desde la F2 del cruzamiento DxR, [(DxR)F2] directamente 
por endocría y selección, o bien practicarla sobre la generación resultante 
de una o más generaciones de retrocruza al padre recurrente, [(DxR)Rn].

La variancia aditiva en la población será:

σA
2 = DσAd

2 + R σAr
2 = D2pdqd αd

2 + R2prqr αr
2 = 

=D2pdqd [a + (qd - pd)d]2 + R2prqr [a + (qr - pr)d]2 
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La respuesta a la selección vendrá dada por el balance entre el incremento 
de la frecuencia de los alelos favorables a expensas de los desfavorables 
en ambas clases de loci, es decir, que la selección será en el sentido bus-
cado cuanto mayor sea la relación entre el aumento de la frecuencia de los 
alelos pertenecientes a la clase de loci D, (∆d), respecto del aumento de la 
frecuencia de los alelos pertenecientes a la clase R, (∆r). De acuerdo a Dud-
ley (1982), los cambios de frecuencias serán:

∆d = ipdqd αd /σP 

∆r = iprqr αr /σP

∆d/∆r = [1 + d(qd - pd)]/[1 + d(qr - pr)]

La estrategia de selección más efectiva será iniciarla en la generación en la 
que se espera que la relación entre el cambio de frecuencias génicas sea 
la mayor posible.

Excepto para el caso en que d=0, la relación entre ambas repuestas será 
mayor a 1 en cualquier generación de retrocruzamiento y creciente hasta la 
RC3. Paralelamente aumentará pr en la medida que se hacen más retrocru-
zamientos (Tabla 9.15).

Generación
Frecuencia de alelo favorable Nivel de dominancia

pr pd 0,0 0,5 1,0

F2 0,5 0,5 1 1 1

RC1F2 0,75 0,25 1 1,67 3

RC2F2 0,875 0,125 1 2,20 7

RC3F2 0,9375 0,0625 1 2,56 15

Tabla 9.15. 
Generación a partir de la cual se inicia la selección buscando genotipos que reúnen la mayor proporción 
posible de alelos favorables del donante, para tres niveles de dominancia (aditividad completa, domi-
nancia parcial y dominancia completa. Basado en Dudley (1982).

Siempre que el número de loci de la clase R sea mayor que el número de 
loci de la clase D, se espera que la media de la población aumente con el 
número de generaciones de retrocruzamiento. Por lo tanto convendría rea-
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lizar al menos una generación de retrocruzamiento previa a la endocría y 
selección. Toda vez que incremente la frecuencia pr, pd irá disminuyendo. 
Las variancias aditivas máximas ocurren cuando p=q=0,5 si d=0 y cuan-
do p=0,25 si d=a. Por lo tanto la variancia aditiva para los loci de tipo D 
serán menores que el máximo para RC2F2 o RC3F2. De cualquier manera, 
debe tenerse en consideración el tamaño efectivo poblacional. Si el tamaño 
efectivo es reducido, hacer más de una retrocruza no resultaría aconsejable 
(Ho y Comstock, 1980).

Empleando un modelo de simulación Dudley (1982) analizó en cuál gene-
ración de retrocruzamiento convendría iniciar la selección para mejorar la 
población biparental y desarrollar mejores líneas endocriadas a partir de 
ella. Asimismo investigó sobre el efecto de la selección previa a iniciar la 
endocría, ya sea sobre la F2 o sobre generaciones de retrocruzamiento, 
cuando el objetivo es obtener líneas que superen a la mejor de las líneas 
progenitoras de la población de cría original. Las variables que tuvo en 
cuenta fueron la naturaleza de las generaciones (F2, RC1F2, RC2F2, RC3F2), 
diferentes niveles de dominancia (d=0, d=0,5 y d=1) y niveles de divergen-
cia variables entre los dos progenitores cuantificado por sus proporciones 
relativas de número de loci homocigotas para los alelos favorables (70-30 
hasta 95-5) (Tabla 9.16).

Cuando el fitomejorador está interesado en mejorar la media de una po-
blación (Tabla 9.16 [A]), será conveniente iniciar la selección sobre alguna 
generación de retrocruzamiento. Convendrán más generaciones de retro-
cruzamiento cuanto más divergentes sean los progenitores y cuanto mayor 
sea el nivel de dominancia. En el caso de dominancia completa y menor 
divergencia entre los padres (70-30) resultaría indistinto iniciar la selección 
en la F2 o en la generación de retrocruza. Sin embargo, como para generar 
cada retrocruzamiento hay que asignar tiempo y otros recursos resultaría 
más conveniente trabajar sobre la F2.

En cuanto a la probabilidad de que al menos el 25 % de las líneas derivables 
al azar de cada tipo de población superen al mejor progenitor, el número de 
ciclos de selección previa tiende a ser menor mientras más generaciones 
de retrocruzamiento se realicen, menos divergentes sean los progenitores 
y menor sea el desvío de dominancia. 
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[A] Media poblacional

DIV
F2 RC1F2 RC2F2 RC3F2

a=0 a=0,5 a=1 a=0 a=0,5 a=1 a=0 a=0,5 a=1 a=0 a=0,5 a=1

70-30 5 2 0 3 1 0 3 0 0 2 0 0

80-20 8 5 2 5 3 0 4 2 0 4 1 0

95-5 15 14 6 10 9 4 8 7 1 7 5 0

[B] Líneas homocigotas

DIV
F2 RC1F2 RC2F2 RC3F2

a=0 a=0,5 a=1 a=0 a=0,5 a=1 a=0 a=0,5 a=1 a=0 a=0,5 a=1

70-30 4 5 5 2 3 3 2 2 2 1 1 1

80-20 7 8 10 4 5 6 3 3 4 2 2 3

95-5 13 17 >25 9 12 25 6 8 20 5 6 8

Tabla 9.16. 
[A] Número de ciclos de selección requeridos para que la media de la población seleccionada sea mayor 
o igual a la media del mejor progenitor para diferentes desvíos de dominancia y divergencia (DIV) entre 
los padres. [B] Número de ciclos de selección requeridos para que el 25 % de las líneas derivadas de la 
población tengan medias superiores a la media del mejor progenitor, para distintos niveles de dominan-
cia y divergencia (DIV) entre las líneas progenitoras. Basado en Dudley, 1982.

Puede estimarse la frecuencia de líneas homocigotas extraíbles del ciclo 0 
de la población original que tendrían mejor comportamiento que la mejor 
línea progenitora (Tabla 9.17).

DIV Generaciones

Clases R – D F2 RC1F2 RC2F2 RC3F2

70-30 <0,1 10 67 147

80-20 <0,1 0,3 12 57

95-5 <0,1 <0,1 0,3 9

Tabla 9.17. 
Frecuencia de líneas homocigotas (por cada 1000) extraídas al azar de poblaciones F2 y retrocruzas 
derivadas de un cruzamiento biparental entre líneas homocigotas con diferente grado de divergencia 
entre ellas (DIV), que serán superiores a la mejor de las líneas progenitoras. Basado en Dudley, 1982.
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Puede concluirse que hacer más generaciones de retrocruzamiento aumenta-
rá la probabilidad de generar nuevas líneas superiores a los dos progenitores, 
especialmente cuanto más genéticamente divergentes sean entre sí.
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Selección recurrente

CAPÍTULO 10

10.1. Objetivo de la selección recurrente
La selección recurrente de una población consiste en la evaluación siste-
mática de individuos o sus familias, la recombinación de las selecciones 
para formar la población mejorada y la repetición del proceso con el objeti-
vo de aumentar la media poblacional para el carácter de interés con mínima 
afectación de la variancia genética (Figura 10.1). El aumento de la media 
poblacional responderá a incrementos en la frecuencia de los alelos favo-
rables que controlan el carácter. 
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Figura 10.1. 
Representación de la respuesta ideal a n ciclos de selección recurrente para un carácter cuantitativo bajo 
selección direccional en una población original (C0), en términos de su distribución de frecuencia en 
ciclos sucesivos (C1…Cn). La flecha indica el sentido de la selección .

En el Capítulo 2 señalamos que cuanto mayor es el número de loci que 
controlan el carácter, mayor es el número de genotipos y fenotipos posibles 
(Tabla 10.1). 

N.° de loci independientes 
(n)

N.° de genotipos posibles o 
de fenotipos posibles con 

dominancia parcial 
(3n)

N.° de fenotipos posibles con 
dominancia completa 

(2n)

2 9 4

5 19,683 64

10 387.420.489 4,096

20 1,5 x 1017 16.777.216

Tabla 10.1. 
Número de genotipos y fenotipos posibles de encontrar en una población de tamaño infinito para dife-
rente número de loci (n) que controlan un carácter cuantitativo, bajo un modelo genético de dominancia 
parcial y otro de dominancia completa.

El aumento ocurre de manera exponencial. Esto plantea al fitomejorador dos 
dificultades prácticas: en primer lugar, cómo disponer de una muestra de 
individuos del tamaño suficiente como para garantizar, con cierto nivel de 
probabilidad, que al menos una planta con el genotipo deseado o buscado es-
tará incluida en dicha muestra. En segundo lugar, asumiendo que el tamaño 
de muestra fuera el suficiente, cómo lograr la identificación de ese genotipo 
dentro del conjunto de individuos y consecuentemente seleccionarlo.
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En una población en equilibrio de Hardy-Weinberg y para un carácter contro-
lado por n loci (i=1…n), asumiendo que las frecuencias génicas (pi) sean las 
mismas en cada uno de ellos, dos alelos posibles por locus y que el genotipo 
ideal sea el que posee los alelos favorables al estado homocigota en los n 
loci, la frecuencia esperada de ese genotipo ideal (I) en la población será:

I = (pi
2)n 

La probabilidad de que un individuo tomado al azar de esa población no 
posea el genotipo ideal será: 1 - I.

 Para un determinado número de loci, a medida que aumenta la frecuencia 
del alelo favorable, se incrementará la frecuencia del genotipo ideal en la 
población (Tabla 10.2). Nótese que el efecto del incremento de la frecuen-
cia génica sobre la probabilidad o frecuencia del genotipo ideal es mayor 
cuanto mayor es el número de loci que controla el carácter.

N.° de loci
Frecuencia del alelo favorable (p)

0,60 0,70 0,75 0,80 0,85 0,90 0,95

n

10 0,000037 0,0008 0,0037 0,01153

14 0,000046 0,00032 0,00193

16 0,000011 0,00010 0,00079 0,0055

20 0,00001 0,00013 0,0015

40 0,0000023 0,00022 0,0165

Tabla 10.2. 
Probabilidad del genotipo ideal (I) para distintas frecuencias del alelo favorable (p) y diferente número 
de loci (n) segregantes. 

Como se señaló más arriba, a los fines prácticos de un programa de mejora-
miento, al fitomejorador le interesa poder incluir a los genotipos ideales dentro 
de muestras poblacionales de tamaños que resulten operativamente maneja-
bles para luego identificarlos y seleccionarlos. Obsérvese en la Tabla 10.3 que 
conforme aumenta la probabilidad del genotipo ideal, aumenta notablemente 
la probabilidad de haber incluido al menos un individuo con el genotipo busca-
do en muestras de tamaños relativamente manejables a nivel práctico. 
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Probabilidad del 
genotipo ideal 

(I)

Tamaño de muestra (número de individuos, m)

50 100 200 400

0,00001 0,0005 0,001 0,0020 0,0040

0,00005 0,0025 0,005 0,0100 0,0198

0,0001 0,005 0,010 0,0198 0,0392

0,0005 0,025 0,049 0,095 0,181

0,001 0,049 0,095 0,181 0,330

0,003 0,139 0,260 0,452 0,699

0,005 0,220 0,390 0,630 0,87

0,1 0,390 0,630 0,870 0,98

Tabla 10.3. 
Probabilidad de haber incluido en muestras de tamaño m a por lo menos un individuo con el genotipo 
ideal cuando su frecuencia en la población total es (I).

Combinando la información de la Tabla 10.2 con la de la Tabla 10.3 con-
cluimos que pequeños aumentos en la frecuencia de los alelos favorables 
generan incrementos muy importantes en la probabilidad de encontrar indivi-
duos con el genotipo ideal en muestras del tamaño de las que habitualmente 
se manejan en los programas de mejoramiento vegetal (Comstock, 1996).

La lógica detrás de la selección recurrente es lograr paulatinos incrementos 
en la frecuencia de los alelos favorables, que tienen como consecuencia el 
aumento de la media de la población, y el incremento de la probabilidad de 
encontrar y seleccionar genotipos superiores.  Además, a medida que se me-
jora la población, también aumenta la aptitud de la población como fuente, 
por ejemplo, de líneas progenitoras de híbridos superiores.

La selección recurrente consta de varias etapas que se repiten en cada 
ciclo (Figura 10.2):

i. Muestreo de individuos en la población y formación de familias 
(progenies).

ii. Evaluación de individuos (o bien pruebas de progenie a partir de 
sus familias) y selección.

iii. Recombinación de los individuos o familias seleccionadas.
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Figura 10.2. 
Esquema general de las etapas de la selección recurrente a partir de una población original.

La evaluación de los individuos de la población tiene como objetivo dispo-
ner de una estimación de sus valores de mejora o reproductivos. Para ello 
el fitomejorador tiene diversas opciones:

i. Evaluación fenotípica (per se) de plantas individuales.
ii. Evaluación del valor de mejora de plantas individuales mediante 

pruebas de progenie. Conceptualmente se trata de una evaluación 
genotípica de los individuos a partir de la recolección de datos fe-
notípicos de sus respectivas progenies.

iii. Evaluación de individuos a partir de datos genotípicos a nivel mo-
lecular.

iv. Evaluación de individuos a partir de índices que integran infor-
mación fenotípica y genotípica (a nivel de modelos de genética 
cuantitativa y molecular).
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10.2. Clasificación de los métodos de selección 
recurrente
De acuerdo a la finalidad buscada por la selección recurrente, los métodos 
se dividen en dos grandes grupos:

i. Selección recurrente intrapoblacional, cuando el objetivo es mejo-
rar la población para uno o más caracteres.

ii. Selección recurrente interpoblacional, cuyo objetivo es mejorar el 
comportamiento del cruzamiento entre dos poblaciones, para uno 
o más caracteres.

La experiencia indica que los métodos de selección recurrente intrapobla-
cional, en mayor o menor medida, han sido efectivos en mejorar la media 
poblacional (respuesta directa). La selección recurrente recíproca ha mos-
trado ser eficiente en mejorar el cruzamiento interpoblacional (respuesta 
directa), pero no necesariamente la media de las poblaciones per se (res-
puesta indirecta). Desde el punto de vista del mejoramiento sería deseable 
que ambos tipos de respuesta fueran positivos ya que como se indicó más 
arriba, el mejoramiento de las poblaciones per se quedará más tarde refle-
jado en la calidad de las líneas endocriadas que podrán derivarse de ellas 
(Souza Jr., 1993). 

Por la clase de información utilizada en la evaluación de los individuos o 
familias, podemos clasificar los métodos en:

i. Selección recurrente fenotípica (o selección masal con recombina-
ción, generalmente en especies alógamas) (Fehr, 1987).

ii. Selección recurrente (a partir de datos fenotípicos de pruebas de 
progenie).

iii. Selección recurrente asistida por marcadores moleculares.
iv. Selección recurrente genómica.

Los métodos de selección recurrente intrapoblacionales que evalúan fami-
lias se clasifican en:

i. Selección recurrente de familias de medios hermanos (cruzamien-
tos de prueba).
Utilizando la propia población como probadora:

 – Selección espiga x hilera.
 – Selección espiga x hilera modificada.
 – Selección espiga x hilera doble modificada.

Utilizando un probador externo o no relacionado con la población:
 – Selección recurrente por habilidad combinatoria general. 
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 – Selección recurrente por habilidad combinatoria específica.

ii. Selección recurrente de familias de hermanos completos.

iii. Selección recurrente de familias endocriadas:
 – Selección recurrente de familias S1 (o S0:1).
 – Selección recurrente de familias S2 (o S1:2).
 – Selección recurrente de familias homocigotas.

iv. Selección recurrente combinada de familias de medios hermanos y S1. 

Los métodos de selección recurrente interpoblacionales evalúan familias 
originadas por el cruzamiento entre componentes (individuos o familias) de 
dos poblaciones y se clasifican en:

i. Selección recurrente interpoblacional de familias de medios hermanos. 
Utilizando la población opuesta como probadora:

 – Selección recurrente interpoblacional de medios hermanos.
 – Selección recurrente interpoblacional modicada por Paterniani 

I y II.
Utilizando una línea derivada de la población opuesta como probadora:

 – Selección recurrente interpoblacional de medios hermanos 
modificada.

ii. Selección recurrente interpoblacional de familias de hermanos 
completos: 

 – Selección recurrente interpoblacional de hermanos completos.

iii. Selección recurrente recíproca modificada (Souza Jr., 1987; Figuei-
redo Santos et al., 2007).

Los métodos de selección recurrente pueden combinarse y también al-
ternarse entre ciclos de selección y cada uno de ellos, a su vez, presenta 
variantes según el tipo de familias que se utilizan para hacer la recombi-
nación, el nivel de endocría de los individuos que generan las familias y el 
control parental. Estas particularidades, así como la magnitud de las eva-
luaciones en términos de número de ambientes de evaluación, número de 
repeticiones por ambiente, empleo de modelos mixtos, etc., constituyen un 
abanico de posibilidades de implementación y análisis que pueden afectar 
la respuesta a la selección, tanto medida por ciclo de selección como por 
unidad de tiempo.
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10.3. Predicción de respuesta a diferentes 
métodos de selección recurrente
Considerando la ecuación de respuesta a la selección presentada en el Ca-
pítulo 9, la respuesta a la selección recurrente será, a igualdad de otros 
factores, proporcional a la heredabilidad. Todo lo que afecta el numerador 
de esta, es decir, la fracción o la totalidad de la variancia genética o aditiva 
de la población que está disponible para seleccionar, o al denominador, es 
decir, la variabilidad fenotípica modificará la respuesta. En cualquier caso, 
las decisiones del fitomejorador o los sucesos experimentales que alteren 
la covariancia entre las unidades de evaluación y los individuos que com-
pondrán la población mejorada (CM) modificará la respuesta esperada y la 
respuesta realizada.

Hallauer et al. (2010), citado por Márquez-Sánchez (2013), indicaron los ni-
veles de respuesta promedios por ciclo de selección recurrente obtenidos 
en diferentes investigaciones. En selección recurrente espiga x hilera modi-
ficada fue 5,1 %, en selección de hermanos completos 5,8 %, en selección 
de líneas S1 de 4,5 %. Más recientemente, la respuesta directa observada 
a la selección recurrente recíproca en doce estudios promedió 5,5 % por 
ciclo (Hallauer et al., 2010).

Independientemente de ello, cuando el fitomejorador quiere comparar mé-
todos alternativos de selección es importante que coteje las respuestas 
esperadas por unidad de tiempo, ya que los diferentes métodos insumen un 
número variable de estaciones de crecimiento, que pueden afectar o no el 
plazo temporal que demanda completar cada ciclo de selección recurrente. 
Ello dependerá del empleo de campos de invierno, disponibilidad de am-
bientes controlados para el avance de generaciones, etc. 

Tanto Eberhart (1970) como Vencovsky (1980) y Vencovsky y Barriga (1992) 
han publicado sendos procedimientos que permiten predecir la respuesta 
obtenible por ciclo bajo distintos esquemas selectivos. Aplicando los con-
ceptos presentados en el Capítulo 9, podemos determinar la ecuación de 
respuesta a los diferentes métodos de selección:

R = icrVA /(VP)0,5, 

donde:

i es la intensidad de selección,

c es el control parental, 
r = 2fxy es el coeficiente de parentesco e indica la proporción de la 
variancia genética o aditiva que se expresa entre el tipo de familias 
empleadas como unidades de evaluación (ver Capítulo 6).
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VA es la estimación de la variancia aditiva de la población que se 
está seleccionando.

VP es la estimación de la variancia fenotípica entre el tipo de 
familias o unidades de evaluación para el carácter que se está se-
leccionando.

El control parental admite dos valores posibles: c=1,0 cuando los indivi-
duos de la población mejorada solo resultan del cruzamiento de familias o 
individuos que han sido seleccionados. Alternativamente, c=0,5 si los indi-
viduos de la población mejorada resultan del cruzamiento entre individuos 
seleccionados (o sus familias) como progenitores hembra, polinizados por 
una muestra aleatoria de toda la población (que comprende tanto indivi-
duos seleccionados como no seleccionados).

La ecuación que sirve para estimar la respuesta a la selección presenta-
da más arriba es la de uso corriente y asume que se está trabajando con 
poblaciones de tamaño infinito. Sin embargo, siendo rigurosos, cuando se 
selecciona una población de tamaño efectivo poblacional pequeño, la ecua-
ción de predicción de respuesta debe modificarse (Souza Jr. et al., 2000) 
para evitar sobreestimaciones. La expresión más aproximada es:

R = [icr(VA + ∆F.Dl)/(VP)0,5] - ∆F.ID, 

  R = [ ic’(σ2
A + ∆F.Dl)/σP)] - (∆F)(ID),

donde,

ΔF es el cambio en el coeficiente de endogamia de un ciclo al 
siguiente,

ID es la depresión por endocría y

Dl es la covariancia entre los efectos aditivos y de dominancia de 
los homocigotas.

10.3.1. Procedimiento de predicción de respuesta de Eberhart
El procedimiento propuesto por Eberhart (1970) se basa en la siguiente ex-
presión

R = ic’rVA/(VP)0,5, 

donde:

i es la intensidad de selección,
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c’ es un coeficiente cuyo valor depende del control parental y de 
cuál es la unidad de recombinación, 

r = 2fxy es el coeficiente que indica la fracción de la variancia ge-
nética o aditiva que se expresa entre el tipo de familias utilizadas 
como unidades de evaluación.

VA es la variancia aditiva de la población que se está seleccionando.

VP es la variancia fenotípica entre las unidades de evaluación para 
el carácter que se está seleccionando.

El coeficiente c’ de Eberhart (1970) admite tres valores posibles: 

 • c’=0,5 cuando se utiliza como unidad de evaluación (X) y como 
unidad de recombinación (R) a un mismo tipo de familia, y la recom-
binación de individuos o familias seleccionados ocurre en un solo 
sexo. Dicho de otro modo, los individuos de la población mejorada 
surgen del cruzamiento entre familias seleccionadas y una muestra 
aleatoria de la totalidad de las familias evaluadas.

 •  c’=1 cuando las unidades de evaluación (X) y de recombinación (R) 
son el mismo tipo de familias y los individuos de la población mejora-
da (Y) son producto exclusivamente del cruzamiento de familias de 
individuos que han sido seleccionados.

 •  c’=2 cuando la unidad de evaluación (X) y de recombinación (R) son 
tipos de familias diferentes y los individuos de la población mejorada 
son producto exclusivamente del cruzamiento de familias de indivi-
duos que han sido seleccionados.

En el caso de la selección recurrente interpoblacional, la expresión de la 
respuesta a la selección es la suma de dos términos, cada uno corres-
pondiente a la contribución de una y otra de las dos poblaciones de cría 
involucradas y en cada término el coeficiente es c’=1.

10.3.2. Procedimiento de predicción de respuesta de Vencovsky
El procedimiento empleado por Vencovsky (1980) y Vencovsky y Barriga 
(1992) utiliza para estimar la respuesta esperada a la siguiente expresión:

R = θVA /(VP)0,5, 

donde:

VA es la variancia aditiva de la población que se está seleccionando.
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VP = es la variancia fenotípica del tipo de familias que se evalúan.

θ es el producto de los coeficientes k entre cada paso de la ge-
nealogía que conecta la unidad de evaluación (X) con un individuo 
(Y) en la población mejorada, pasando por el individuo (P) de la 
población bajo selección, sumado a través de todos los senderos 
posibles que conectan X con Y. Los coeficientes de paso k pueden 
tomar uno de dos valores posibles:

 – k=0,5 si el paso involucra un cruzamiento.
 – k=1,0 si el paso involucra una autofecundación. 

Incorporando una modificación al método de Vencovsky, este puede ex-
tenderse a otras situaciones en las que se evalúan familias resultantes de 
más de una autofecundación. En todos los casos, el coeficiente k es igual a 
1 + Ft , siendo Ft el coeficiente de endocría de la última filial que se autofe-
cundó. Así cuando se hace selección entre familias S0:1, k=1+0; cuando la 
selección es entre familias S1:2 , k=1+0,5. Para la selección entre familias 
S2:3 , k=1+0,75. 

Los pasos de la genealogía que conecta la unidad de evaluación (X) con un 
individuo de la población mejorada (Y) se indican en el esquema con una lí-
nea simple, o con una línea doble, cuando involucran un cruzamiento o una 
autofecundación, respectivamente.

Tanto c'r VA (Eberhart) como θVA (Vencovsky) cuantifican a la variancia 
genética aprovechada por el método de selección. La constante θ depende 
del control parental, de la fracción de la variancia genética expuesta por el 
tipo de familias evaluadas y de la modalidad de la recombinación.

Ejemplificaremos la aplicación de ambas metodologías en algunos méto-
dos de selección recurrente. Gran parte de ellos fueron desarrollados para 
el mejoramiento de maíz, aunque son factibles de ser aplicados en otras 
especies cultivadas, de la manera original o con variantes.

10.4. Respuesta a la selección recurrente 
intrapoblacional

10.4.1. Selección recurrente fenotípica
Es el método de selección más simple, pero suficientemente efectivo para 
caracteres de alta heredabilidad. Los valores de mejora de los individuos 
de la población se estiman a partir de sus respectivos valores fenotípicos, 
y los mismos individuos seleccionados participan de la recombinación. 
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Siguiendo la nomenclatura anterior, el individuo de la población bajo selec-
ción es a su vez unidad de evaluación y unidad de recombinación. Cuando 
la selección se practica para un carácter cuya expresión fenotípica ocurre 
después de la floración, solo puede practicarse selección en uno de los se-
xos, de manera que el control parental es del 50 %. Es decir, que cualquier 
individuo de la población mejorada (YCM) habrá recibido el 50 % de sus 
genes de la planta madre que le dio origen y el resto proviene al azar, tanto 
de individuos sleccionados como no seleccionados. Si el carácter puede 
evaluarse previo a la floración, o polinización, es posible lograr el 100 % del 
control parental, tal como indica la Figura 10.3. 

Figura 10.3. 
Esquema de la selección recurrente fenotípica con recombinación (ver texto).

Cuando la selección se practica en un solo sexo, la covariancia genética 
entre un individuo P seleccionado y un individuo Y en la población mejorada 
es equivalente a la covariancia Padre-Progenie, es decir, (1/2) de la varian-
cia aditiva en la población original. Si la selección es previa a la floración, el 
control parental es en ambos sexos, y por lo tanto el proceso selectivo pue-
de aprovechar la totalidad de la variancia aditiva poblacional. Por lo tanto 
las estimaciones de respuesta a la selección serán:

R = i(½)(VA)/(VP)0,5 (selección entre individuos posterior a la floración).

R = i(VA)/(VP)0,5 (selección entre individuos anterior a la floración).

En el caso del procedimiento de Eberhart, el control parental define el tipo 
de parentesco entre P e Y, Progenitor-Progenie y Progenitor Medio-Proge-
nie, por lo cual el término c'r es ½ y 1, respectivamente.

Al aplicar el método de Vencovsky:
½   

1PC0 = 1XC0 = 1R  ⟶ YCM
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R = iθVA/(VP)0.5 = i ( ½ )VA / (VP)0,5

½  ½ 
1PC0 = 1XC0 = 1R ⟶ YCM ⟵  2R = 2XC0 = 2PC0

R = iθVA/(VP)0.5 = i [(½ )+( ½ )] VA / (VP)0.5= i VA/(VP)0,5

Una de las debilidades de la selección recurrente fenotípica es el escaso 
control de la variabilidad ambiental en el sitio experimental donde se efec-
tua la selección. Para mejorar el control ambiental Gardner (1961) propuso 
dividir el sitio en parcelas o estratos más o menos pequeños. Al momento 
de seleccionar se procede a seleccionar igual porcentaje de individuos en 
cada estrato.

En el caso de la selección recurrente fenotípica sin estratificación, la varian-
cia fenotípica es:

VP =VA+VD+VE

Donde VE es la variabilidad ambiental (ver Capítulo 5)

Si hubiesen existido parcelas (estratos), 

VE =Ve+Vew,

donde Ve es la variabilidad ambiental entre parcelas y Vew es la variabilidad 
ambiental dentro de parcelas o unidades experimentales.

En el caso de la selección recurrente fenotípica estratificada, la variancia 
fenotípica es:

VP = VA + VD + VE

Donde VE es solo el componente de variabilidad ambiental dentro del estrato:

VE = Vew

Por lo tanto la variancia fenotípica, que incide en el denominador de la pre-
dicción de respuesta, si se estratifica resulta menor que sin estratificación.

10.4.2. Selección recurrente espiga x hilera (procedimiento original)
En este método (Hopkins, 1899) se cosechan separadamente un número 
(n) de espigas, cuyas semillas constituyen, las de cada espiga, n familias 
de medios hermanos. Al cosechar estas espigas en los n individuos de la 
población original (1PC0, 2PC0…nPC0), solo conocemos al progenitor femenino 
(precisamente iPC0) de esas familias de medios hermanos. La gameta mas-



GENÉTICA CUANTITATIVA PARA MEJORADORES DE PLANTAS

320                                                                                                                 

culina provino al azar de la población. Utilizaremos la semilla cosechada 
de cada espiga para hacer la evaluación de esas familias de medios her-
manos (X) en un experimento con características particulares: se sembrará 
una hilera, surco, o parcela con la semilla de cada una de las n familias 
en condiciones de aislamiento de fuentes de polen extraño proveniente de 
otras poblaciones de maíz. Al mismo tiempo se hará una mezcla mecánica 
de semilla (pozo o bulk B) con igual cantidad de semilla de cada una de 
las n familias para evaluar. Con ella se sembrarán surcos intercalados en-
tre las n familias para evaluar. Las unidades de evaluación (X) solo tienen 
un 50 % de la información genética del individuo iPC0. El bulk B se utilizará 
como polinizador común de todas las familias de medios hermanos, para 
lo cual los surcos de medios hermanos deberán ser despanojados antes de 
su floración. A la cosecha se registrarán los pesos de semilla (si ese fuera 
el carácter de interés) y con esa información se seleccionará un pequeño 
grupo, normalmente 10-20 % de la muestra de individuos de la población. 
Obsérvese que las semillas en las espigas que se cosechen sobre los sur-
cos seleccionados producirán los individuos (Y) de la población mejorada 
y son producto del cruzamiento de las familias por una muestra aleatoria 
de polen (de plantas pertenecientes a familias que fueron seleccionadas y 
otras que no) de la población original C0.

Como vemos, las unidades de evaluación (X) y recombinación (R) pertene-
cen a un mismo tipo de familias (medios hermanos) y el control parental 
es sobre un solo sexo (c=0,5). El esquema correspondiente se muestra 
en la Figura 10.4.

Figura 10.4. 
Esquema de la 
selección recurren-
te espiga x hilera 
(original) (ver texto).
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Para este esquema los procedimientos de Eberhart y de Vencovsky dan, 
respectivamente, las siguientes expresiones:

R = i(c')(rVA)/(VP)0,5 = i(½)(¼VA)/(VP)0,5 = i(1/8)VA/(VP)0,5

½    ½       ½ 
X1 ⟶P1

C0⟶ R1 ⟶Y1
CM 

R = iθVA/(VP)0,5 = i (½)(½)(½)VA/(VP)0,5= i(1/8)VA/(VP)0,5

10.4.3. Selección recurrente espiga x hilera modificada
La selección espiga por hilera modificada (Lonnquist, 1964) mejora en gran 
medida la respuesta esperable a la selección respecto del método original 
porque se ejerce un mayor control de la variancia fenotípica al reducir las 
contribuciones de la variancia del error y de la variancia aditiva x ambiente a 
la variancia fenotípica, debido a que los experimentos se hacen con repeti-
ciones y en más de un ambiente de evaluación. En este método las familias 
de medios hermanos se obtienen de la misma manera y el control parental 
es similar al del procedimiento original. Las unidades de evaluación y de 
recombinación son coincidentes. La ventaja de este método estriba en po-
der seleccionar con una mayor heredabilidad respecto al procedimiento de 
Hopkins por reducción de la variancia fenotípica.

El diagrama de la selección es semejante al de la selección espiga x hilera 
original. 

La aplicación de los procedimientos de Eberhart y de Vencovsky para pre-
decir la respuesta a este esquema particular de selección entre familias de 
medios hermanos da respectivamente las siguientes expresiones:

R = i(c')(rVA)/(VP)0,5 = i (½)(¼VA)/(VP)0,5 = i(⅛)VA/(¼VA + ¼VAxE/a +VEE/ar)0,5

R = iθVA/(VP)0,5 = i[(½)(½)(½)]VA/(VP)0,5= i(⅛)VA/(¼VA + ¼VAxE/a + VEE/ar)0,5 

Cabe mencionar aquí que el método de selección espiga por hilera original 
y el de espiga x hilera modificada también contempla la selección dentro 
de familias de medios hermanos, por lo cual la respuesta total por ciclo de 
selección debe considerar también la respuesta esperada a la selección 
dentro de las familias. Por lo tanto, la respuesta total (RT) esperada a la 
selección de espiga x hilera y espiga por hilera modificada será:

RT =R+RDF  , 



GENÉTICA CUANTITATIVA PARA MEJORADORES DE PLANTAS

322                                                                                                                 

donde RDF es la respuesta esperada a la selección dentro de familias de 
medios hermanos: 

RDF = ic'(rVA)/(VP)0,5 = i (1/2)(3/4)VA /[(3/4)VA + VD + (3/4)VAE + VDE + Vew]0,5

10.4.4. Selección recurrente espiga x hilera doble modificada 
La selección espiga por hilera doble modificada (Compton y Comstock, 
1976) difiere del esquema propuesto por Lonnquist y permite aumentar 
la respuesta por ciclo de selección al mejorar el control parental ya que 
los individuos de la población mejorada (Y) se generarán únicamente por 
cruzamiento entre familias seleccionadas. El cumplimiento de un ciclo de 
selección con este método demanda una estación de crecimiento adicional 
puesto que se utilizará para la recombinación solo a la semilla remanente 
de las familias de medios hermanos que resultaron seleccionadas. El dia-
grama de esta selección se presenta en la Figura 10.5.

Figura 10.5. 
Esquema de la selección recurrente espiga x hilera doble modificada (ver texto).

Para este esquema de selección los procedimientos de Eberhart y de Ven-
covsky dan respectivamente las siguientes expresiones:

R = i(c')(rVA)/(VP)0,5 = i(1)(¼VA)/(VP)0,5 = i(¼)VA/(¼VA + ¼VAxE/a + VEE/ar)0,5

½              ½           ½            ½            ½            ½
X1⟶P1

C0⟶ R1⟶YCM⟵R2⟵P2
C0⟵X2

R = iθVA/(VP)0,5 = i [(½)(½)(½)+(½)(½)(½)]VA/(VP)0,5

     = i(⅛ + ⅛)VA/(¼VA + ¼VAxE/a + VEE/ar)0,5 = i (¼)VA/(¼VA + ¼VAxE/a + VEE/ar)0,5
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10.4.5. Otros métodos de selección de medios hermanos 
Selección recurrente entre cruzamientos de prueba 
(Selección recurrente por habilidad combinatoria general y 
selección recurrente por habilidad combinatoria específica)
La selección recurrente por habilidad combinatoria general (Jenkins, 1940) 
y la selección por habilidad combinatoria específica (Hull, 1945) emplean 
también familias de medios hermanos porque evalúan cruzamientos de 
prueba de los individuos (P) de la población original contra un genotipo 
probador común. La denominación de estos métodos de selección por tipo 
de habilidad combinatoria ha caído en desuso con el tiempo. Ambos mé-
todos fueron concebidos para generar información sobre el tipo de acción 
génica involucrada en el control del rendimiento de grano en maíz y la de-
nominación se relacionaba con las características del probador que utiliza 
cada uno. En la selección recurrente por habilidad combinatoria general, el 
probador es genéticamente heterogéneo y de base genética relativamente 
amplia. Puede tratarse de la propia población, otra diferente, o de un híbrido 
doble. En la selección recurrente por habilidad combinatoria específica, el 
probador es genéticamente homogéneo y de base genética más estrecha, 
por ejemplo un híbrido simple o una línea endocriada. Por regla general, en 
los programas de mejoramiento de especies alógamas donde la dominan-
cia es importante, prefiere utilizarse un probador que pertenezca a un grupo 
heterótico diferente, a fin de acoplar la actividad de mejoramiento de la po-
blación con la de desarrollo (y evaluación) de líneas e híbridos superiores, 
economizando tiempo y otros recursos.

En ambos métodos, con los individuos de la población original (P) se ge-
neran dos tipos de familias: las de medios hermanos (cruzamientos de 
prueba) que se utilizarán como unidades de evaluación (X) y las familias de 
autofecundación (S0:1) que se utilizarán como unidades de recombinación 
(R). Los individuos de la población mejorada (Y) se generan por cruzamien-
to entre familias (S0:1) correspondientes a los individuos (P) seleccionados.

La decisión sobre el probador para utilizar es particularmente crítica. 
Primeramente por lo señalado en capítulos previos, pero también por 
consideraciones prácticas. Cuando los cruzamientos de prueba se hacen 
utilizando un probador heterogéneo es importante muestrear adecuada-
mente al probador por cuanto hay que asegurarse de que realmente el 
probador haya sido “común” a todos los individuos de la población original 
que se están evaluando. Cuando el probador es homogéneo ese problema 
de muestreo no existe y el número de individuos que se cruzan solo debe ser 
el suficiente para disponer de la semilla del cruzamiento en cantidad nece-
saria para realizar los experimentos de evaluación. Toda vez que se utilice 
un probador diferente a la propia población, la variancia entre cruzamientos 
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de prueba no resulta ser una función lineal de las variancias genéticas de la 
población original, a menos que se cumplan determinados supuestos. 

El esquema o diagrama general de ambos métodos de selección recurrente 
de medios hermanos se presenta en la Figura 10.6.

Figura 10.6. 
Esquema de la selección recurrente de medios hermanos por habilidad combinatoria (ver texto).

La aplicación de los procedimientos de Eberhart y de Vencovsky de predic-
ción de respuesta a estos esquemas de selección entre familias de medios 
hermanos dan respectivamente las siguientes expresiones:

R = i(c')(rVA)/(VP)0,5 = i(2)(¼)VA /(VP)0,5 = i (½)VA/((¼VA + ¼VAxE/a + VEE/ar)0,5

      ½             1            ½            ½           1            ½
X1⟶P1

C0⇉ R1⟶YCM⟵R2⇇P2
C0⟵X2

R = iθVA/(VP)0,5 = i [(½)(1)(½)+(½)(1)(½)]VA /(VP)0,5

= i (¼+¼)VA/(¼VA + ¼VAxE/a + VEE/ar)0,5

= i (½)VA/(¼VA+¼VAxE/a+VEE/ar)0,5

Hasta aquí lo presentado se aplica cuando el probador es la propia población. 
Una expresión generalizada de la variancia genética entre cruzamientos de 
prueba (test crosses) es:

TCσA
2 = pq[a + (s – r)d]2/2,      [10.1]

donde

s y r son las frecuencias génicas del probador correspondientes a 
los loci cuyas frecuencias son q y p en la población original.



325                                                                                                                 

Si el probador fuera la propia población, la expresión anterior resulta en la 
expresión ya conocida:

TCσA
2 = pq[a + (q – p)d]2/2 .

Una expresión similar a [10.1] es la provista por Rawling y Thompson (1962) 
para niveles arbitrarios de endocría en el material en evaluación. Reempla-
zando s por (1-r):

TCσA
2 = (½)pq(1 + F)[a + (1 – 2r)d]2, 

donde r es la frecuencia del alelo favorable en la población probadora.

Cuando existe dominancia, el factor crítico en la elección del probador 
puede deducirse a partir de esta última expresión. Si d=0, el efecto de 
las frecuencias génicas del probador es nula y la decisión sobre cuál es 
el probador más adecuado resulta un asunto trivial. Si d≠0, claramente 
el empleo de un probador cuya frecuencia del alelo favorable sea muy 
baja o próxima a cero producirá un incremento importante en la variancia 
de los cruzamientos de prueba, mejorando el poder discriminatorio de la 
evaluación (en última instancia la heredabilidad) y con ello la respuesta 
esperable de la selección (Hallauer, 1975). En los programas de mejo-
ramiento destinados al desarrollo de híbridos este efecto del probador 
se logra escogiendo uno que pertenezca a un grupo heterótico opuesto 
al de la población que se pretende mejorar, aumentando así la probabili-
dad de que la diferencia de frecuencias alélicas entre probador y material 
probado sea mayor y lo mismo ocurra con la variancia genética entre los 
cruzamientos de prueba. 

Otro aspecto muy importante que se desprende de la expresión de Rawling 
y Thompson (1962) es que sería posible incrementar el numerador de la 
respuesta a la selección efectuando los cruzamientos con el probador, no 
ya de plantas S0 de C0, sino de plantas con F>0, por cuanto ello aumenta-
ría la variancia entre cruzamientos de prueba. Por ejemplo, si en lugar de 
cruzar con el probador a plantas individuales S0 de CO, se cruzaran plantas 
individuales que son, por ejemplo, S0:1, o S1:2, o S0:2. En tales casos, las va-
riancias entre cruzamientos de prueba serán, respectivamente:
TCS0:1σA

2 = (½)pq(1 + F)[a + (1 - 2r)d]2 = (½)pq(1+ ½)[a + (1 - 2r)d]2

 TCS1:2σA
2 = (½)pq(1 + F)[a + (1 - 2r)d]2 = (½)pq(1 + ¾)[a + (1 - 2r)d]2

TCS0:2σA
2 = (½)pq(1 + F)[a + (1 - 2r)d]2 = (½)pq(1 + ½)[a + (1 - 2r)d]2
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Siguiendo a Empig et al. (1972), la fórmula de predicción de respuesta a la 
selección de cruzamientos de prueba con otra población utilizada como 
probadora o tester es:

R = i (½)pq(Tαi)(C0αi)/ (VP)0,5 ,

Donde Tαi y C0αi son los efectos promedio de sustitución de un gen en la 
población probadora y en la población original, respectivamente. 

10.4.6. Selección recurrente de hermanos completos
En la selección recurrente de hermanos completos las progenies se forman 
por cruzamientos entre plantas o individuos tomados de a pares. Toda la 
semilla obtenida del cruzamiento entre cada par de individuos constituye 
una familia de hermanos completos, la que se utiliza con dos finalidades: 
para evaluación (X) y para la recombinación (R) en el caso de que ese par 
de plantas resultara seleccionado. Por lo tanto la variancia genotípica total 
que se expresa entre unidades de evaluación será ½VA +¼VD. El control pa-
rental es c’=1 porque las unidades de evaluación y recombinación son las 
mismas y los individuos de la población mejorada proceden únicamente de 
la fusión de gametas de individuos seleccionados en la población original.

El esquema de selección entre hermanos completos se presenta en la 
Figura 10.7. 

Figura 10.7. 
Esquema de la selección recurrente de hermanos completos (ver texto).

En este esquema de selección la aplicación de los procedimientos de Eber-
hart y de Vencovsky para predecir la respuesta dan respectivamente las 
siguientes expresiones:
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R = i(c')(rVA)/(VP)0,5 = i (1) (½ VA)/(½ VA + ¼ VD + (½ VAxE + ¼ VDxE)/a + VEE/ar]0,5                                                 

 ½              ½           ½                ½            ½              ½
X12⟶P1

C0⟶ R12⟶YCM⟵R12⟵ P2
C0 ⟵X12

  ½              ½            ½               ½          ½             ½
X12⟶P2

C0⟶ R12⟶YCM⟵R12⟵P2
C0⟵X12

 ½              ½           ½                ½            ½            ½
X34⟶P3

C0⟶ R34⟶YCM⟵R34⟵P3
C0⟵X34

 ½              ½           ½                ½            ½            ½
X34⟶P4

C0⟶ R34⟶YCM⟵R34⟵P4
C0⟵X34

R = i θVA/(VP)0,5 

= i [(½)(½)(½) + (½)(½)(½) + (½)(½)(½) + (½)(½)(½)]VA/(VP)0,5= 

i[4(⅛)VA/(VP)0,5 = i(½)VA/(½VA + ¼VD + (½VAxE + ¼VDxE)/a + VEE/ar]0,5 

10.4.7. Selección recurrente de familias endocriadas S0:1

En este método se autofecundan plantas de la población original y las se-
millas obtenidas (familias S0:1) se utilizan como unidades de evaluación (X) 
y de recombinación (R). Solo se utiliza para la recombinación la semilla de 
autofecundación (S0:1) de los individuos que resultaron seleccionados.

El esquema del método se presenta en la Figura 10.8.

Figura 10.8. 
Esquema de la selec-
ción recurrente de 
progenies de autofe-
cundación (ver texto).
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En este esquema de selección, la aplicación de los procedimientos de 
Eberhart y de Vencovsky para predecir la respuesta dan respectivamente 
las siguientes expresiones:

R = i(c')(rVA)/(VP)0,5 = i(1)(1VA)/(1VA + ¼VD + (VAxE + ¼VDxE)/a + VEE/ar]0,5 

= iVA/(VA+ ¼VD + (VAxE + ¼VDxE)/a + VEE/ar]0,5

      1             1            ½              ½        1             1
X1⇉P1

C0⇉ R1⟶YCM⟵R2⇇R2
C0⇇X2 

R = iθVA/(VP)0,5 = 

= i[(1)(1)(½) + (1)(1)(½)]VA/(1VA + ¼VD + (1VAxE + ¼VDxE)/a + VEE/ar]0,5

= iVA/(VA + ¼VD + (VAxE + ¼VDxE)/a + VEE/ar]0,5

Debe tenerse en cuenta que la variancia entre familias S0:1 no solo contiene 
la variancia aditiva, sino un término adicional diferente de cero, a menos que 
la población original posea frecuencias génicas intermedias (p=q=0,5). 
Por tal motivo la predicción de respuesta a la selección podría resultar so-
breestimada (ver Capítulo 5). 

10.4.8. Selección recurrente de familias endocriadas S1:2

En este método se autofecundan plantas de la población original y sobre 
las filiales S0:1 obtenidas se autofecundan plantas individuales y se genera 
semilla de familias S1:2. Estas semillas se utilizan como unidad de evalua-
ción y unidad de recombinación. En este último caso se empleará semilla 
de autofecundación (S1:2) de los individuos que resultaron seleccionados.

El esquema del método se presenta en la Figura 10.9.
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Figura 10.9.
Esquema de la selec-
ción recurrente de pro-
genies de autofecun-
dación S1:2 (ver texto).

En este esquema de selección, la aplicación de los procedimientos de Eber-
hart y de Vencovsky para predecir la respuesta dan, respectivamente, las 
siguientes expresiones:

R=i(c’)(rVA)/(VP)0,5 = 

=i(1)(3/2VA)/{(3/2)VA+(3/16)VD + [(3/2)VAxE + (3/16)VDxE)]/a+ VEE/ar}0,5

  (1+F)      1           1           ½            ½             1             1       (1+F)
X1⇉X1⇉P1

C0⇉ R1⟶YCM⟵R2⇇R2
C0⇇X2 ⇇X2

R = iθVA/(VP)0,5 = i[(1)(1,5)(½)+(1)(1,5)(½)]VA/(1,5VA+(3/16)VD+

   +[(1,5VAxE+(3/16)VDxE)]/a + VEE/ar]0,5

= i (1,5)VA/(1,5VA + (3/16)VD + (1,5VAxE + ¼ VDxE)/a + VEE/ar]0,5 

10.5. Respuesta a la selección recurrente 
recíproca (interpoblacional)
Como hemos visto al inicio de este capítulo, el objetivo de la selección in-
terpoblacional es mejorar el comportamiento del cruzamiento entre dos 
poblaciones. Miranda Filho (1982) y Miranda Filho y Paterniani (1983) es-
tablecieron que la selección interpoblacional se justifica respecto de la 
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intrapoblacional de las dos poblaciones separadamente, cuando el pará-
metro Ф resulta mayor que 1, definiéndolo como:

Φ = (σA12
2 + σA21

2)/(σA1A2 + σA2A1)

Donde el numerador se refiere a la suma de las dos variancias genéticas 
de los cruzamientos interpoblaciones y el denominador es la suma de las 
covariancias entre los valores aditivos entre ambas poblaciones.

El cambio esperable en la heterosis por efecto de la selección interpobla-
cional (Souza Jr. y Miranda Filho, 1985) será:

∆h ≈ 2(p - r)d(∆p - ∆r)

Obsérvese que el aumento de heterosis será mayor en la medida en que las 
dos poblaciones parentales vayan diferenciándose en frecuencias génicas 
por efecto de la selección.

10.5.1. Selección recurrente de medios hermanos interpobla-
cionales o selección recurrente recíproca de medios hermanos 
Este procedimiento desarrollado por Comstock et al. (1949) consiste en 
generar dos tipos de progenies de individuos tomados en ambas poblacio-
nes, A y B. Los individuos S0 de A se autofecundan para generar familias 
(AS0:1) y a su vez se cruzan con un grupo de plantas de la población B para 
generar familias de medios hermanos interpoblacionales A x B (AMHAxB). 
Lo mismo se realiza en la población B generando familias (BS0:1) y (BMHBxA). 
Las familias interpoblacionales serán las unidades de evaluación (X) que 
se probarán en sendos experimentos: el correspondiente a AMHAxB y el co-
rrespondiente a BMHBxA. Las semillas de autofecundación, AS0:1 y BS0:1, se 
emplearán como unidades de recombinación para generar las poblaciones 
ACM y BCM.

En la Figura 10.10 se presenta el esquema de la selección recurrente recí-
proca de medios hermanos.
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Figura 10.10. 
Esquema de la selección recurrente recíproca de medios hermanos (ver texto).

De modo análogo al caso de la variancia genotípica intrapoblacional, 
en la interpoblacional existirán los dos componentes causales de esta, 
correspondientes a la variancia aditiva y la variancia de dominancia inter-
poblacionales:

AxBσG
2 = AxBσA

2 + AxBσD
2 = (½)(AxBσA

2 + BxAσA
2 ) + (½)(AxBσD

2 + BxAσD
2 )

Tratándose de familias de medios hermanos interpoblacionales, la varian-
cia de dominancia que se expresa entre ellas es cero.

Si las frecuencias génicas en las poblaciones A y B fueran iguales, 

Aσ(AxB)
2 = Aσ(BxA)

2 = σ2
A
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En este esquema de selección, la aplicación de los procedimientos de 
Eberhart y de Vencovsky para predecir la respuesta dan respectivamente 
las siguientes expresiones:

R = i(c’)(rVA)/(VP)0,5 = i{ (1)(¼) AxBVA/[(¼) AxBVA + (¼) AxBVAxE /a + VEE/ar]0,5 +

+ (1)(¼) BxAVA/[(¼) BxAVA + (¼) BxAVAxE /a + VEE/ar]0,5 }

R = iθVA/(VP)0.5 = i {[(½)(1)(½)(½) + (½)(1)(½)(½)]AxBVA/([(¼) AxBVA +

+ (¼) AxBVAxE/a +VEE/ar]0,5 +
+ [(½)(1)(½)(½)+(½)(1)(½)(½)]BxAVA/([(¼)BxAVA+(¼)BxAVAxE/a + VEE/ar]0,5}

= i(¼) AxBVA/[(¼) AxBVA + (¼) AxBVAxE/a + VEE/ar]0,5 +

+ i(¼) BxAVA/[(¼)BXAVA + (¼) BxAVAxE/a + VEE/ar]0,5

Recordemos que en los casos de selección interpoblacional, cuando se 
aplica la regla de Eberhart, c’=2 por cuanto las unidades de recombinación 
y selección o evaluación son diferentes, pero se “reparte” en ambos térmi-
nos de la suma de contribuciones de cada población a la respuesta final.

Si ambas poblaciones tuvieran las mismas frecuencias génicas, la respues-
ta esperada a la selección resultaría igual a la de la selección recurrente 
intrapoblacional de medios hermanos con recombinación de familias S0:1.

Paterniani y Vencovsky (1977) y Paterniani (1978) propusieron modifica-
ciones al procedimiento original de Comstock et al. (1949) para reducir 
la magnitud de trabajo manual que implica hacer las familias interpobla-
cionales mediante polinizaciones controladas. En una de las propuestas 
se siembra una muestra de familias de medios hermanos de A en un lote 
aislado por distancia o fecha de otras poblaciones de maíz (para evitar con-
taminación con polen extraño) y en otro lote se siembra una muestra de 
familias de medios hermanos de la población B, también en condiciones de 
aislamiento. Para hacer los cruzamientos interpoblacionales, en el lote don-
de se sembraron las familias de medios hermanos de A se las despanoja 
antes de la floración y se emplean como hembras para ser polinizadas por 
un macho compuesto de un bulk de individuos de familias de medios herma-
nos de B. En el otro lote, las familias de medios hermanos de B se siembran 
para ser cruzadas por un bulk de familias de medios hermanos de A. Una 
fracción de la semilla de las familias de medios hermanos de A y de B, que 
se sembraron en sendos lotes para hacer los cruzamientos interpoblacio-
nales, se deja en reserva para utilizarla como unidad de recombinación (R) 
en el caso de las familias seleccionadas. Las semillas de cruzamientos in-
terpoblacionales se emplearán como unidades de evaluación (X). 

El esquema de esta variante se presenta en la Figura 10.11.
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Figura 10.11. 
Esquema de la selección recurrente recíproca de medios hermanos. Variante de Paterniani (ver texto).

Para este esquema de selección, la aplicación de los procedimientos de 
Eberhart y de Vencovsky para predecir la respuesta dan respectivamente 
las siguientes expresiones:

R = i(c’)(rVA)/(VP)0,5 = i{(½)(¼) AxBVA/[(¼) AxBVA + (¼) AxBVAxE /a + VEE/ar]0,5 +

+ (½)(¼) BxAVA/[(¼) BxAVA + (¼) BxAVAxE /a + VEE/ar]0,5} 

R = iθVA/(VP)0,5 = i{[(½)(½)(½)(½)+(½)(½)(½)(½)]AxBVA/([(¼)AxBVA+

+(¼)AxBVAxE/a+VEE/ar]0,5+[(½)(½)(½)(½)+

+ (½)(½)(½)(½)]BxAVA/([(¼)BxAVA+(¼)BxAVAxE/a + VEE/ar]0,5}

= i(⅛) AxBVA/[(⅛) AxBVA + (⅛) AxBVAxE/a + VEE/ar]0,5 

+ i(⅛) BxAVA/[(⅛)BXAVA + (⅛) BxAVAxE/a + VEE/ar]0,5
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En este caso de selección interpoblacional, cuando se aplica la regla de 
Eberhart, c=1 por cuanto las unidades de recombinación y selección o eva-
luación son iguales, pero se “reparte” en ambos términos de la suma de 
contribuciones de cada población a la respuesta final. Por su parte, Mar-
quez Sánchez (1987) propuso modificaciones al procedimiento alternativo 
de Paterniani y Vencovsky.

10.5.2. Selección recurrente recíproca de hermanos completos
El método originalmente propuesto requiere el cruzamiento de pares de 
plantas prolíficas S0 de las poblaciones A y B (Hallauer y Eberhart, 1970; 
Hallauer, 1984, 1999). Sobre las mismas plantas en la espiga restante se 
hace autofecundación. Por lo tanto sobre cada par de plantas cruzadas se 
obtendrán dos tipos de progenies: la semilla de hermanos completos debi-
da al cruzamiento interpoblacional y semilla S0:1 de las mismas plantas. La 
semilla de familias de hermanos completos se utilizará para las evaluacio-
nes del carácter bajo selección y la semilla S0:1 se utilizará como unidad de 
recombinación en caso de que las familias sean seleccionadas.

A diferencia de la selección recurrente recíproca de medios hermanos que 
requería dos grupos de medios hermanos interpoblacionales para evaluar 
(MHA x B y MHB x A), aquí solo es necesario evaluar un único grupo de 
familias interpoblacionales (HCAxB). El esquema de la selección recurrente 
recíproca de hermanos completos se presenta en la Figura 10.12.

En este esquema de selección la aplicación de los procedimientos de 
Eberhart y de Vencovsky para predecir la respuesta dan respectivamente 
las siguientes expresiones:

R = i(c’)(rVA)/(VP)0,5 =

=i(1)(½) AxBVA/{(½) AxBVA + (¼) AxBVD + [(½) AxBVAxE + (¼) AxBVDxE]/a + VEE/ar}0,5 

y 

R = iθVA/(VP)0,5 = 

=i[(½)(1)(½)(½)+(½)(1)(½)(½)+(½)(1)(½)(½)+(½)(1)(½)(½)] AxBVA/

/[(½)AxBVA + (¼) AxBVD + (½) AxBVAxE/a + (¼) AxBVDxE/a + VEE/ar]0,5 =

=i[4(⅛)]AxBVA/[(½)AxBVA + (¼)AxBVD + (½)AxBVAxE /a + (¼) AxBVDxE/a + VEE/ar]0,5/

/a+(¼)AxBVDxE/a + VEE/ar]0,5 

=i[(½)]AxBVA/[(½)AxBVA + (¼)AxBVD + (½)AxBVAxE/a + (¼)AxBVDxE/a +VEE/ar]0,5



335                                                                                                                 

Figura 10.12. 
Esquema de la selección recurrente recíproca de hermanos completos (ver texto).

A diferencia de otros esquemas de selección recurrente recíproca, en el caso 
de la de hermanos completos vemos que existe un sendero que conecta, 
formando un ciclo completo, a un individuo Y del cruzamiento interpobla-
cional con los individuos de las dos poblaciones originales, A y B.  Esta 
particularidad, permite capitalizar en la selección no solo los efectos aditi-
vos, sino también parcialmente los de dominancia (Ehdaie y Cress, 1973).

En caso de que existiera epistasis contribuyendo al comportamiento de 
las familias interpoblacionales, la selección de los dos progenitores de 
cruzamientos destacados puede permitir que tales interacciones tengan 
oportunidad creciente de repetirse en subsiguientes ciclos, aportando a la 
respuesta a la selección (Jones et al., 1971). 

Uno de los atractivos de la selección recurrente recíproca de hermanos 
completos es la posibilidad de acoplarla con el desarrollo de los llamados 
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híbridos crípticos (Hallauer, 1967, 1973; Lonnquist y Williams, 1967), en el 
caso de maíz. Los pares de familias S0:1 correspondientes a las familias de 
hermanos completos interpoblacionales seleccionadas se siembran apa-
readas en las siguientes estaciones de cultivo con la finalidad de efectuar 
nuevos cruzamientos de hermanos completos interpoblacionales y nuevas 
autofecundaciones. Los cruzamientos AS1:2 x BS1:2 entre plantas individuales 
dentro de ambas familias se evaluarán en experimentos al mismo tiempo 
que las semillas de autofecundación, AS1:2 y BS1:2 que resulten ser proge-
nitores de cruzas AS1:2xBS1:2 que resultarán seleccionadas se sembrarán 
para iniciar otro ciclo de cruzamientos y autofecundaciones (AS2:3xBS2:3 , 
AS2:3xBS2:3) y así sucesivamente hasta obtener un híbrido promisorio y al 
mismo tiempo sus líneas progenitoras.

La selección recurrente recíproca de hermanos completos ha demostrado 
ser muy eficiente en maíz, pero también puede adoptarse en otros cultivos, 
como girasol. Márquez Sánchez (1982) presentó modificaciones a este 
procedimiento de selección en el caso de poblaciones de maíz que poseen 
típicamente una única espiga por planta.

Con algunas variantes, el método de selección recurrente recíproca de her-
manos completos también puede utilizarse aunque no exista prolificidad 
en maíz. En lugar de efectuar cruzamientos AS0xBS0, se siembran aparea-
das familias AS0:1 y BS0:1 y se realizan cruzamientos de varias plantas de A 
por varias plantas de B (AS0:1xBS0:1), al mismo tiempo que se autofecundan 
plantas de A y de B para generar familias AS0:2 y BS0:2.

Cada uno de los métodos de selección descriptos admiten variantes que 
permiten adaptarlos a los objetivos de los programas de mejoramiento.

Si consideramos que las respuestas en el comportamiento de cada una de 
las poblaciones sometidas a selección recurrente recíproca son RAA y RBB 
(respuestas indirectas), la ganancia o respuesta directa esperada en el cru-
zamiento interpoblacional A x B (RAB) sería:

RAB = ½ (RAA + RBB) + Rh  , 

donde el término Rh es la respuesta o incremento esperado en la heterosis. 
Miranda Filho (1982) propuso dos diseños genéticos para poder estimar la 
respuesta en la heterosis. 
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10.6. Selección recurrente, número efectivo 
y endogamia
Las fórmulas de respuesta a la selección que se presentaron más arriba 
asumen que la población que se está mejorando posee tamaño infinito. 
En la práctica se trabaja sobre una muestra finita de la población, por lo 
que debería incorporarse en la fórmula de predicción de la respuesta la 
dependencia del tamaño efectivo poblacional. Es conocido que pequeños 
tamaños efectivos poblacionales pueden provocar, por la simple aleatorie-
dad de un muestreo limitado, la pérdida y la fijación de alelos generando 
situaciones de deriva genética y endogamia. Consecuentemente es posible 
encontrar, en caracteres que exhiben dominancia, disminuciones en la me-
dia poblacional por depresión por endocría. Recordemos la expresión de 
respuesta a la selección propuesta por Souza Jr. et al. (2000) que considera 
los efectos del tamaño finito poblacional:

R = [ ic’(σ2
A + ∆F.Dl )/ σP )] - (∆F)(ID),

donde: 

∆F es el incremento del coeficiente de endocría.

ID es la depresión por endocría.

Dl es la covariancia entre los efectos aditivos y los de homocigotas 
dominantes. 

Las predicciones de respuesta a la selección cuando se corrige por ta-
maño poblacional resultan inferiores a las predicciones realizadas con 
la expresión para tamaño infinito. En el caso de maíz, la comparación de 
respuestas esperables para distintos números efectivos indica que dicho 
número no debería ser menor de Ne = 20 para no “sacrificar” respuesta por 
deriva genética.

Obsérvese que en la etapa de recombinación de la selección recurrente 
resulta importante hacerlo de manera tal que cada una de las progenies 
(o individuos) seleccionados contribuyan con igual cantidad de semillas a 
la población mejorada. Ello permite ampliar el tamaño efectivo poblacio-
nal (ver sección correspondiente) y disminuir las probabilidades de que la 
endogamia actúe en dirección opuesta a la deseada por selección. De cual-
quier manera, tratándose de poblaciones relativamente pequeñas como las 
que se someten a selección recurrente, el incremento en el coeficiente de 
endocría por ciclo de selección será:

F = (1/2Ne)
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Por lo tanto luego de t ciclos de selección, asumiendo la utilización del mis-
mo tamaño efectivo en cada ciclo, el coeficiente de endogamia será:

Ft = [(1/2Ne)]+[1 - (1/2Ne)]Ft-1

Marquez-Sánchez (2009) dedujo la endogamia que generan diversos esque-
mas de selección recurrente en función del número de familias evaluadas 
y la intensidad de selección que se aplique y asumiendo que la recombina-
ción de las familias seleccionadas se hace mediante cruzamiento dialélico 
y ajustando por la variancia del número de descendientes por familia.

En el caso de selección recurrente de medios hermanos, luego de t ciclos 
de selección, la endogamia esperada será:

F(MH)t = [⅛(nm - 1)][(m - 1)+8m(n - 1)Ft-1 +6(m - 1)Ft-2 + (m - 1)Ft-3],

donde:

n es el número de familias que seleccionadas,

m es el número de plantas por familia seleccionada.

Para el caso de la selección de hermanos completos:

F(HC)t = [¼(nm-1)][(m-1) + 4m(n-1)Ft-1 + 2(m-1)Ft-2 + (m-1)Ft-3],

y para el caso de selección recurrente de familias endocriadas S1:

F(S1)t = [½ (nm - 1)][(m - 1) + 2m(n - 1)Ft-1 + (m - 1)Ft-2 ]

Como se indica más arriba, el tamaño efectivo poblacional es función del 
número de individuos que contribuyen a formar la generación siguiente y 
no necesariamente coincide con el número real de individuos. En el caso 
de la selección direccional por truncamiento es relativamente fácil deter-
minar aproximadamente el número efectivo a partir del número y tipo de 
familias o individuos seleccionados (R) que se recombinarán (unidades 
de recombinación) para formar la población mejorada. De manera aproxi-
mada, Vencovsky (1980) indica que los tamaños efectivos poblacionales 
cuando se selecciona en forma recurrente de familias de hermanos com-
pletos y medios hermanos pueden calcularse a partir del número de 
familias seleccionadas (S):

NeSRHC ≈ 2S

y

NeSRMH ≈ 4S
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Vencovsky (1978) sostiene que en la selección recurrente pueden existir 
una o más etapas en las cuales existe muestreo de gametas, y por lo tanto 
cada una de ellas sumará su efecto sobre el tamaño efectivo poblacional 
en cada ciclo selectivo. Este autor definió al tamaño efectivo poblacional 
basado en la variancia de las frecuencias alélicas debidas al efecto de la de-
riva genética (Nev, en adelante Ne). Cuando se practica selección recurrente 
basada en algún tipo de familias, el muestreo de gametas ocurre en primer 
lugar cuando se seleccionan los individuos, y en segundo término cuando 
se muestrean gametas de las familias seleccionadas en la etapa de recom-
binación (a menos que las familias fueran de doble haploides duplicados)

Vencovsky (1978) demostró que:

Ne ≈ Ne1.Ne2/(Ne1 + Ne2),

donde Nei es el número efectivo debido al muestreo de gametas en la etapa 
i-ésima y que:

Ne ≈ Neh/2,

donde Neh es la media armónica de los tamaños efectivos en cada etapa.

Asumiendo que en una población monoica existe un número finito de N indi-
viduos en la cual se practica selección, un número S de ellos contribuirá con 
gametas masculinas y femeninas a la siguiente generación. Si no existe un 
control parental perfecto (c=1), los restantes individuos, R=(N-S), también 
contribuirán con gametas masculinas, es decir, que solo se selecciona en 
uno de los sexos, o c=0,5. Si el control parental es c=1, entonces R=0. La 
proporción de individuos que contribuirán con gametas a la siguiente gene-
ración serán:

Cuando c = 0,5:

u = S/N para las gametas femeninas y

v= (S+R)/N = M/N para las gametas masculinas.  

Cuando c=1:

u = S/N para las gametas femeninas y

v= (S+0)/N = M/N = S/N para las gametas masculinas y por lo tanto

u=v 

En este último caso la selección se aplica con igual intensidad en los dos sexos.



GENÉTICA CUANTITATIVA PARA MEJORADORES DE PLANTAS

340                                                                                                                 

Basado en estos conceptos, Vencovsky (1978) dedujo los tamaños efecti-
vos poblacionales para diferentes métodos de selección recurrente:

Selección recurrente fenotípica (c = 0,5):

Ne = 4uN/(3u + 1) o

Ne = 4uN/(2u + 1),

Para la aplicación de estas fórmulas debe considerarse si se controla o no 
el número de individuos (semillas) con que cada individuo hembra contribu-
ye a la población mejorada, respectivamente. Nótese que cuando se anula 
la variancia en el número de gametas contribuida a la siguiente generación, 
el tamaño efectivo poblacional es algo mayor.

Selección recurrente fenotípica sin recombinación o masal (en especies 
autógamas)

Ne ≈ uN/2(1 - u) si N es suficientemente grande para que N/(N-1) ≈ 1

Selección recurrente basada en algún tipo de familias y recombinación de 
individuos S1.

Se considera en este caso que de cada una de las S familias seleccionadas 
se muestrean P individuos S1 para efectuar la recombinación y se vuelven a 
tomar N individuos para iniciar el siguiente ciclo de selección. Ello implica 
que existen dos etapas de muestreo que condicionan el tamaño efectivo:

Ne1 = S/(1 - u+1/2P) y Ne2 = N = S/u

Ne ≈ Neh /2 = uN/(1+1/2P)

Selección recurrente basada en algún tipo de familias y recombinación de 
individuos S1 tomando igual cantidad de individuos de cada progenie en la 
etapa de recombinación:

Ne ≈ Neh/2 = S/(1+1/P)

10.7. Selección recurrente genómica
En la selección recurrente tradicional el criterio de selección es la magnitud 
del valor de mejora de los diferentes individuos estimados a partir de da-
tos fenotípicos colectados sobre la progenie de esos mismos individuos. 
En la variante de la selección recurrente genómica, en cambio, se utiliza 
como criterio de selección a las predicciones de los valores de mejora ge-
nómicos; esto es posible a partir del modelado de datos fenotípicos y la 
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caracterización genotípica utilizando una alta densidad de marcadores mo-
leculares aleatoriamente distribuidos en el genoma. Las estimaciones del 
valor de mejora genómico (EVMG) pueden ser empleadas para la selección 
artificial, de acuerdo al siguiente modelo (Iwata y Jannink, 2011):

yi = µ + ∑βjxij, 

donde:

yi es el EVMG del individuo i-ésimo,

βj es el vector de estimaciones de los efectos de los j-ésimos 
marcadores y

xij es el genotipo del i-ésimo individuo para cada j-ésimo marcador. 

Si se utilizan las EVMG con fines de selección, deberemos preocuparnos 
por lograr que estas estimaciones se acerquen lo más posible a los ver-
daderos valores de mejora (VVM) de los individuos de la población bajo 
selección, es decir, que el nivel de precisión de las EVMG sea elevado. Para 
ello, debería procurarse que la mayoría de los QTLs que controlan el carác-
ter de interés estén en desequilibrio de ligamiento con al menos uno de los 
marcadores moleculares. En tales condiciones, la matriz Q tenderá a ser G 
y proporcionalmente R irá tendiendo a cero y disminuyendo en importan-
cia (ver definición de las matrices Q, G y R en el Capítulo 3). Para lograrlo 
hace falta utilizar un número de marcadores p, que deberá ser tanto mayor 
cuanto más complejo sea el carácter en términos del número de QTLs que 
operan en su control. 

Para los fines de la selección nos interesa definir los siguientes términos:

rQ*Q es la correlación entre Q* (o EVMG) y Q (o efectos genéticos capta-
dos por los marcadores moleculares en desequilibrio de ligamiento con los 
QTLs que controlan el carácter bajo selección). Cuanto mayor sea rQ*Q , ma-
yor será la precisión de Q* como estimador de Q.

rGQ* = rMG es la correlación entre G (o VVM) y Q* (o EVMG). Esta 
correlación mide la precisión del EVMG como estimador del VVM.

q2 es la variancia genética o aditiva explicada por Q.

La relación entre las dos correlaciones rMG y rQ*Q es (Dekkers, 2007):

rMG=q rQ*Q 

Cuando se utilizan modelos alternativos para aplicar en programas de se-
lección genómica es importante distinguir entre la habilidad predictiva del 



GENÉTICA CUANTITATIVA PARA MEJORADORES DE PLANTAS

342                                                                                                                 

modelo y la precisión del modelo. La primera será mayor cuanto más gran-
de sea la correlación entre los valores observados y los valores que predice 
el modelo. La precisión (accuracy) del modelo, en cambio, mide la correla-
ción entre los valores predichos por el modelo y los verdaderos valores de 
mejora (rMG).

Simbolizaremos la habilidad predictiva del modelo como r(y,Q*) y la precisión 
del modelo como r(Q*G), equivalente a  rMG.

La habilidad predictiva y la precisión del modelo son diferentes, pero se rela-
cionan una con la otra por la expresión (Dekkers, 2007; Albrecht et al., 2011):

rQ*G=rMG=ry,Q* /h,

donde h es la raíz cuadrada de la heredabilidad en sentido estricto de los 
valores observados (fenotípicos).

La precisión del modelo será mayor cuanto menor la heredabilidad, mientras 
que la habilidad predictiva será mayor cuanto mayor sea la heredabilidad. 
Ello muestra la relación de compromiso entre la precisión y la habilidad 
predictiva del modelo de estimación. Al fitomejorador le interesará priorita-
riamente utilizar un modelo de alta precisión, pues esta característica está 
directamente ligada con la ganancia genética por selección.

Existe una amplia lista de métodos alternativos de estimación del valor de 
mejora genómico (EVMG). Cuando el número de marcadores cuyo efecto 
queremos estimar supera largamente al número de genotipos, se plantean 
dos dificultades: i) la falta de grados de libertad para hacer las estimaciones 
de los efectos de tantos marcadores y ii) la multicolinearidad o correlación 
entre efectos de marcadores, que sobreajustan el modelo y reducen su 
capacidad predictiva. Para solucionarlo se emplean modelos estadísticos 
apropiados que seleccionan variables, encogen los efectos o ambas cosas 
a la vez (De los Campos et al., 2013; Lin et al., 2014). Los modelos de esti-
mación pueden ser paramétricos o no paramétricos o semiparamétricos. 

Entre los primeros están:

 • Ridge Regression - BLUP.
 • BLUP genómico.
 • Poligénico.
 • Bayesianos (A, B, LASSO, Cπ, R).
 • Regresión Parcial de Mínimos Cuadrados.
 • Componentes principales.
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Entre los no paramétricos y semiparamétricos:

 • RKHS.
 • Máquinas de aprendizaje: SVR, RF, Redes Neuronales.

Las características principales de estos métodos pueden consultarse en 
De los Campos et al. (2013); Lin et al. (2014) y Jannink et al. (2010).

Debido a que hay una relación lineal y directa entre la precisión del modelo 
(rMG) y la ganancia o respuesta a la selección genómica, resulta apropiado 
describir el ciclo de selección genómica y luego analizar cuales son los fac-
tores que afectan la precisión del modelo.

La selección genómica o selección recurrente genómica es en esencia un 
proceso cíclico semejante a la selección recurrente convencional, que alter-
na diferentes métodos de evaluación de genotipos, tanto fenotípicos como 
moleculares. La selección se basa en las estimaciones de los valores de 
mejora genómicos (EGVM) de las unidades de selección, pero para ello 
necesitamos contar con un método de estimación de los efectos de los 
marcadores a partir de datos fenotípicos y moleculares. Para proceder a la 
selección genómica debemos disponer de dos poblaciones: una población 
de entrenamiento (o de referencia) y una población de cría o candidata. 

La población de entrenamiento requiere de ambos tipos de datos, fenotí-
picos y de marcadores de ADN en alta densidad, correspondientes a los 
individuos que la componen. A partir de ellos se corren algunos de los mo-
delos indicados más arriba y se escogerá uno de ellos para obtener los 
EVMG (matriz Q*). 

La población de cría es la población que interesa seleccionar. Normalmente 
sus individuos solo serán evaluados genotípicamente y su mérito genético 
o valor reproductivo estimado por los EVMG (Q*). Los individuos seleccio-
nados en forma direccional por truncamiento por superar un valor mínimo 
de EVMGs serán recombinados para generar la población mejorada (C1). 
Sobre esta población pueden volver a seleccionarse individuos con base en 
los EVMG por uno o dos ciclos más, hasta que se hace necesario volver a 
modelar los efectos de los marcadores y reiniciar el proceso (Heffner et al., 
2009) (Figura 10.13). 
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Figura 10.13. 
Esquema general de la selección recurrente genómica.

Anteriormente señalamos que resulta crítico lograr captar en Q* la mayor 
parte de la variabilidad aditiva en la población y ello depende del desequili-
brio de ligamiento entre marcadores y QTLs. La propia selección afecta el 
desequilibrio de ligamiento, de manera que en la medida que se vayan su-
cediendo ciclos de selección y recombinación en la población, la precisión 
del modelo para estimar los EVMG se reduce concomitantemente. Por ello 
resulta importante ajustar el modelo periódicamente, luego de dos a cuatro 
ciclos de selección basada en EVMG, según las características de la selec-
ción (hábito reproductivo de la especie, tamaño efectivo poblacional, etc.).

Los factores que afectan directamente la precisión del modelo de esti-
mación de los EVMGs son el desequilibrio de ligamiento y las relaciones 
de parentesco. Los factores que indirectamente afectan a la precisión lo 
hacen por su efecto directo sobre los dos factores anteriores. Entre ellos 
podemos mencionar el tamaño efectivo, el tamaño y las características de 
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la población de entrenamiento, el método de estimación empleado, la com-
plejidad del carácter bajo selección (número de QTLs y heredabilidad) y las 
interacciones entre estos factores.

10.7.1. Características de la población de entrenamiento
Las características apropiadas que debe reunir una población de entrena-
miento son que la variancia explicada por los marcadores sea lo mayor 
posible, que guarde relación con la diversidad genética de la población de 
cría y del programa de mejoramiento y que permita reducir la multicoli-
nearidad entre los marcadores. Reducir la colinearidad implica aumentar 
la precisión en la estimación de los EVMG). Para ello resulta conveniente 
fenotipificar individuos de progenies que han tenido un mayor número de 
eventos de recombinación. Desde el punto de vista genético resulta ne-
cesario que haya cierto grado de relación con la población de cría y que 
el tamaño de la población sea grande. Mayores tamaños de la población 
de entrenamiento mejoran la precisión y disminuyen la proporción espe-
rada de alelos monomórficos. Por otra parte conviene que la población de 
entrenamiento esté en desequilibrio de ligamiento y que la densidad de 
marcadores sea elevada, de forma tal que aumente la probabilidad de liga-
miento entre marcadores y QTLs y que cada QTL esté en desequilibrio de 
ligamiento con al menos un marcador.

Asumiendo que se utilizan marcadores (NM) en número suficiente para satu-
rar el genoma, la precisión del modelo sigue la siguiente expresión (Combs 
y Bernardo, 2013; Lin et al., 2014):

rQ*G = [Nh2/(Nh2 + Me)]½     [10.2]

siendo:

N el número de individuos genotipificados y fenotipificados en la 
población de entrenamiento.

h2 la heredabilidad del carácter.

Me el número efectivo de segmentos cromosómicos independientes.

Esté último término (Me) puede estimarse a partir del tamaño efectivo de la 
población y la longitud total del genoma (Lin et al., 2014):

Me = 2NeL, 
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donde

Ne es el tamaño efectivo de la población de entrenamiento y

L es la longitud del genoma (medido en Morgans).

Reemplazando en [10.2]

rQ*G=[Nh2/(Nh2 + 2NeL)]½  

Cuanto más emparentados estén entre sí los individuos de la población de 
entrenamiento, mayor será la longitud de los segmentos cromosómicos in-
dependientes y por lo tanto menor será el número efectivo de segmentos 
cromosómicos independientes (menor Me), por lo que pueden estimarse Me 
para distintos tipos de familias. Otra manera de estimar Me es hacerlo em-
píricamente a partir del grado de desquilibrio de ligamiento promedio (r2).

Cuanto mayor sea el número efectivo de segmentos cromosómicos 
independientes, la precisión tenderá a ser menor (ya que aumentará el re-
querimiento en número de marcadores que deben estar en ligamiento con 
los segmentos).

Cuando el número de individuos en la población de entrenamiento es mayor 
o igual que el número de segmentos cromosómicos independientes (Me), 
debe emplearse una fórmula corregida, de modo tal que:

CrQ*G = rQ*G + rQ*G
4 Me/2N (Daetwyler et al., 2008; Hayes et al., 2013). 

10.7.2. Complejidad del carácter bajo selección y precisión 
del modelo
Cuanto más sencilla sea la herencia del carácter (mayor heredabilidad y 
menor el número de QTLs) la precisión del modelo aumenta (Resende et 
al., 2011). Sin embargo aun a baja heredabilidad, con la selección genómica 
puede obtenerse mayor respuesta que con la selección convencional (Lin 
et al., 2014). Cuando la interacción genotipo x ambiente resulta importante, 
ello compromete la precisión del modelo (Heslot et al., 2013). 

10.7.3. Efecto del tamaño efectivo sobre la precisión del modelo
La disminución del tamaño efectivo de la población de entrenamiento im-
plica una mayor tasa de endocría y probabilidad de deriva genética. Estos 
factores incrementan el desequilibrio de ligamiento y consecuentemente 
mejoran la predicción del efecto de los QTLs a partir de los marcadores. 
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Por otra parte la disminución del tamaño efectivo provoca una disminución 
del número de segmentos cromosómicos independientes (Me), a condición 
de que el número de individuos fenotipados y genotipados de la población 
de entrenamiento (N) y la heredabilidad se mantengan constantes. Ambas 
situaciones, estas son la mejora en la predicción de los efectos y la disminu-
ción del número de segmentos cromosómicos independientes, conducen a 
un incremento en la precisión del modelo.

El hábito reproductivo de una especie también afecta el tamaño efectivo 
poblacional. Las poblaciones de especies alógamas como por ejemplo el 
maíz, el eucalipto o el ryegrass tienden a tener mayor tamaño efectivo pobla-
cional que las de especies autógamas como la cebada o el trigo. Desde el 
punto de vista del número de segmentos cromosómicos independientes, es 
de esperar que este sea mayor en las especies alógamas que en las autóga-
mas y en consecuencia podría esperarse que la precisión del modelo fuera a 
priori superior en las especies autógamas. Sin embargo, en los esquemas de 
selección artificial pueden utilizarse diferentes tipos de familias, pudiendo 
ocurrir variaciones dentro de la misma especie y situaciones en las que de-
terminadas progenies de especies alógamas permiten lograr menor número 
de segmentos cromosómicos independientes y mayor precisión (Lin et al., 
2014). 

10.7.4. Número y tipo de marcadores necesarios y precisión 
del modelo
Meuwissen (2009) describe la siguiente relación entre el número de marca-
dores necesarios para alcanzar una buena precisión del modelo en función 
del tamaño efectivo poblacional (Ne) y la longitud del genoma (L):

Nm≥10LNe

Como se indica más arriba, cuanto mayor sea el tamaño efectivo, mayor 
será el número esperado de segmentos cromosómicos independientes que 
deberán resultar asociados (o “marcados”) con al menos un marcador. 

Cuando se realiza selección dentro de familias, sus individuos emparentados 
tienden a compartir largos segmentos cromosómicos y solo ese número de 
segmentos requerirá ser “marcado”. En este caso de selección intrafamiliar 
(Hayes et al., 2009) o dentro de familias el número de marcadores será

Nm<10LNe

El número de marcadores necesarios también dependen de su tipo o natu-
raleza. Este será menor cuanto mayor sea el número de alelos que permiten 
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detectar. Por ejemplo, si se emplean microsatélites o haplotipos de múltiples 
SNPs, probablemente sea necesaria menor cantidad que si se utilizan marca-
dores SNPs tomados individualmente (Solberg et al., 2008, Lin et al., 2014).

10.7.5. Densidad de marcadores y precisión del modelo
Para una misma cantidad de marcadores y con distinto tamaño del geno-
ma, el espaciamiento entre marcadores será diferente. Cuanto más extenso 
es el genoma, más distanciados estarán esos marcadores, aumentará la 
probabilidad de recombinación entre ellos, se reducirá el desequilibrio de li-
gamiento y se afectará negativamente la precisión del modelo (Muir, 2007).

Para establecer la densidad de marcadores apropiada debe tenerse en cuen-
ta la relación entre la tasa de decaimiento del desequilibrio de ligamiento y 
el aumento de la distancia genética (Heffner et al., 2009). No obstante ello 
difiere considerablemente entre genes (Remington et al., 2001).

10.7.6. Heredabilidad del carácter y precisión
Recordemos la expresión:

rQ*G = [Nh2/(Nh2 + Me)]½   

No obstante ello, para un carácter determinado, Combs y Bernardo (2013) 
concluyen que lo que determina la precisión no es el tamaño de la pobla-
ción de entrenamiento (N) ni la heredabilidad del carácter (h2) tomados por 
sí solos, sino el producto de ambos factores.

10.7.7. Desequilibrio de ligamiento y precisión del modelo
La tasa y patrón de decaimiento del desequilibrio de ligamiento depende de 
la especie, población genética, región genómica, historia evolutiva, sistema 
de apareamiento, tamaño poblacional, estructura poblacional, tasa de recom-
binación y efectos de la selección (Gaut y Long, 2003, Heffner et al., 2009).

10.7.8. Respuesta a la selección genómica
Recordemos la expresión de respuesta a la selección fenotípica:

PR = ih σA = ih2σP  

En el caso de la selección genómica:
GR = irQ*G σA
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donde el término de raíz cuadrada de la heredabilidad es reemplazado 
por la correlación entre los EVMG y los VVM (precisión de selección o 
selection accuracy).

GR = ir(Q*,G) σA = i{[Nh2/(Nh2 + Me)]½ }σA

donde σA es el desvío estándar de los verdaderos valores de mejora.
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CAPÍTULO 11

Los caracteres cuantitativos pueden presentar asociaciones o correlacio-
nes estadísticas entre sus valores fenotípicos. En términos estadísticos, la 
correlación fenotípica entre un par de caracteres, X e Y, (PrXY) es la relación 
entre su covariancia fenotípica y el producto de sus desvíos estándares 
fenotípicos. Análogamente pueden definirse las correlaciones genotípicas 
(GrXY) y ambientales (ErXY). De tal manera:

PrXY = PσXY/PσX PσY ; PσXY = PrXY PσX PσY     [11.1]
GrXY = GσXY/GσX GσY ; GσXY = GrXY PσX PσY

ErXY = EσXY/EσX EσY ; EσXY = ErXY PσX PσY

Correlación entre 
caracteres



GENÉTICA CUANTITATIVA PARA MEJORADORES DE PLANTAS

352                                                                                                                 

donde:

PσXY, GσXY, EσXY son, respectivamente, la covariancia fenotípica, ge-
notípica y ambiental entre X e Y,

PσX,GσX, EσX son los desvíos estándares fenotípico, genotípico y am-
biental del carácter X,

PσY,
GσY , EσY son los desvíos estándares fenotípico, genotípico y am-

biental del carácter Y.

Los valores fenotípicos (observados) para las variables X e Y en el i-ésimo 
individuo responden a la media general, al valor genotípico y al desvío am-
biental respectivo:

Xi = µX + GXi + eXi

Yi = µY + GYi + eYi

La covariancia de los valores fenotípicos será:

PCov(Xi ,Yi) = PσXY = ε (GXi + eXi , GYi + eYi) = Gσxy + Eσxy  ,     [11.2]

porque los productos cruzados (eXi.eYi) son iguales a cero puesto que eXi y 
eYi son independientes uno del otro.

Considerando [11.1] y [11.2] resulta que:

PrXY PσX PσY = GrXY PσX PσY + ErXY PσX PσY  ;

Recordemos que
GσX = Hx Pσx

Gσy = Hy PσY

EσX = ex PσX

EσY = eY PσY

donde Hx y Hy son las raíces cuadradas de las heredabilidades en sentido 
amplio.  Consecuentemente:

PrXY PσX PσY = (GrXY Hx Pσx Hy PσY ) + (ErXY ex PσX eY PσY)

Multiplicando ambos miembros de la igualdad por 1/PσxPσy se puede rees-
cribir la ecuación como:

PrXY = (GrXY Hx Hy) + (ErXY ex eY) 
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Es decir, que la correlación fenotípica es la suma de las correlaciones ge-
notípicas y ambientales ponderadas, respectivamente, por el producto de 
las raíces cuadradas de la heredabilidad de los dos caracteres y por el pro-
ducto de la relación (ex, ey) entre los desvíos estándares ambientales y los 
desvíos estándares fenotípicos de los dos caracteres correlacionados.

La correlación genotípica puede descomponerse, a su vez, en correlación 
genética o entre los valores de mejora, correlación entre los desvíos de domi-
nancia y correlación entre los efectos de interacción epistática. En razón de 
la complejidad del tratamiento de estas dos últimas, se las incorpora como 
componentes de la correlación ambiental. Por tal motivo, la correlación am-
biental resulta tanto de los desvíos ambientales como de los componentes 
no aditivos de la correlación genotípica. Desde un punto de vista práctico, el 
componente que interesa tener en cuenta en programas de selección es la 
correlación genética o aditiva puesto que es la responsable de las respues-
tas indirectas (o correlacionadas) a la selección. Esencialmente podemos 
hacer una analogía con la variancia fijable y decir que la correlación genéti-
ca es la que importa considerar en las diferentes estrategias de selección.

Para obtener una expresión que relacione la correlación fenotípica con la 
correlación genética (aditiva) y la ambiental podemos seguir un procedi-
miento de deducción similar al anterior: 

Xi = µX + AXi + eXi

Yi = µY + AYi + eYi

En este caso, los efectos de dominancia y de epistasis, de ser distintos de 
cero, quedan incluidos en los componentes ambientales ex y eY. 

La covariancia de los valores fenotípicos será:

PCOV(Xi ,Yi) = PσXY = ε(AXij + eXij , AYij + eYij) = Aσxy + Eσxy  ,     [11.3]

Reemplazando términos y operando algebraicamente llegamos a la si-
guiente expresión:

PrXY = hX hY Arxy + exey
Erxy  ,     [11.4]

donde:

hX y hY son las raíces cuadradas de la heredabilidad en sentido estricto, 

eX y eY son las raíces cuadradas de la relación entre la variancia am-
biental (incluyendo eventualmente componentes de origen genético 
no aditivos) y la variancia fenotípica de cada uno de los caracteres.  
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En el modelo [11.4], la correlación fenotípica, cualquiera sea su magnitud y 
signo, resulta de dos causas concurrentes: la correlación genética o aditiva 
y la correlación ambiental. Si bien la magnitud de la correlación fenotípica 
responde a estas razones causales, no es simplemente la suma de ambas. 
Por el contrario, la correlación fenotípica es la suma de las correlaciones 
genética (o aditiva) y ambiental ponderadas, respectivamente, por el pro-
ducto de las raíces cuadradas de la heredabilidad en sentido estricto de los 
dos caracteres y por el producto de la relación entre los desvíos estándares 
ambientales y los desvíos estándares fenotípicos de los dos caracteres co-
rrelacionados.

Por sus consecuencias sobre la selección, la correlación genética es la más 
importante, y puede deberse a dos fenómenos: la pleiotropía y el ligamiento 
genético. La pleiotropía es la asociación entre caracteres debida a que están 
total o parcialmente controlados por un grupo de genes en común. Por lo tanto, 
es una causa permanente de correlación genética. En cambio, el desequilibrio 
de ligamiento entre loci constituye una causa transitoria de correlación, ya 
que se mantendrá hasta que los eventos de recombinación genética entre loci 
en cada generación interrumpan o extingan esa asociación.

La ausencia de correlación fenotípica no implica necesariamente la inexis-
tencia de correlación genética, debido a que una situación de correlación 
ambiental de signo opuesto puede contrarrestar la expresión de la primera.

La existencia de correlación genética entre caracteres se refleja en las 
respuestas a la selección. La selección para un carácter generará una res-
puesta indirecta en otro, siempre que estén genéticamente correlacionados 
(Fig. 11.1), y en el mismo sentido (signo) de la correlación entre ellos. 

Figura 11.1. 
Efecto de la selección en tándem (ver el Capítulo 12) sobre dos caracteres, X e Y. [a]: X e Y no están 
correlacionados y por lo tanto no hay respuesta indirecta a la selección (la selección por X no provoca 
cambios en Y y viceversa). [b]: X e Y están positivamente correlacionados, de manera que la selección 
para X provoca aumentos en Y y viceversa. 
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Cuando se selecciona simultáneamente para dos o más caracteres genéti-
camente correlacionados, el sentido o la dirección de la selección para los 
caracteres involucrados puede generar cambios en la magnitud de la co-
rrelación y si se sostiene por un número suficiente de ciclos podrían darse 
modificaciones en el signo de la correlación (Fig. 11.2).

Figura 11.2. 
Efecto de la selección simultánea para dos caracteres empleando niveles de cortes independientes (ver 
texto) sobre el valor fenotípico de dos caracteres, X e Y. [a]: Ambos caracteres están negativamente 
correlacionados y la selección es direccional hacia mayores valores fenotípicos en cada carácter. La 
fracción rayada indica los individuos seleccionados. La elipse punteada indica la probable distribución 
bivariada de los individuos luego de un número de ciclos de selección. [b] Ambos caracteres están ne-
gativamente correlacionados y la selección es direccional hacia menores y mayores valores fenotípicos 
en el carácter X e Y, respectivamente. La fracción rayada indica los individuos seleccionados. La elipse 
punteada indica la distribución probable de los individuos luego de un número de ciclos de selección. 

Consideremos una estructura de asociación entre un carácter que se desea 
mejorar (D) y otros tres caracteres (A, B, C) correlacionados con D y algunos 
de ellos también correlacionados entre sí. Dependiendo de los signos de las 
correlaciones, las relaciones entre los caracteres en tal estructura pueden 
catalogarse de diferentes maneras desde el punto de vista de la resultante de 
la selección por A, B o por C con el objetivo final de mejorar D (Figura 11.3). 

Figura 11.3. 
Estructura de correlaciones genéticas entre tres caracteres, A, B y C con el carácter D, objetivo de me-
joramiento. Los esquemas [a] y [b] difieren en el signo de las asociaciones.  Las dobles flechas continuas 
y punteadas indican correlaciones positivas y negativas, respectivamente.  Adaptado de Mariotti, 1986.
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Los caracteres A, B y D, positivamente correlacionados entre sí, se dice 
que guardan una relación de complementación (Mariotti, 1986). Si se se-
leccionara por A, ello provocaría respuestas indirectas sobre D en la misma 
dirección que si la selección se practicara directamente por D. Al existir 
una correlación positiva de A con B, el efecto indirecto de la selección por 
A sobre B también resultará en una respuesta favorable en D, puesto que 
la correlación entre B y D es positiva. Aplicando el mismo razonamiento 
llegaríamos a la misma conclusión si el carácter seleccionado fuera B. 
Otro caso de complementación puede darse cuando se plantea la selec-
ción directa sobre A buscando una respuesta indirecta positiva sobre D. Si 
bien esto es posible por cuanto A y D están positivamente correlacionados, 
puede existir un efecto complementario por la correlación negativa, por un 
lado, entre A y C y por otro lado entre C y D [a]. 

Un escenario de incompatibilidad ocurriría si se intentara seleccionar por C 
para mejorar D. La resultante sería negativa, no solo por la correlación ne-
gativa entre C y D, sino también la que existe entre C y A, y la circunstancia 
de que A y D están positivamente relacionados (Fig. 11.3a).

Otras estructuras de asociación entre caracteres son las de compensación 
y equilibrio. Esencialmente son muy parecidas, y podríamos abarcarlos bajo 
el término de neutralidad. Sería el caso de la selección por A, para mejorar 
indirectamente a D. Como la correlación entre A y C es negativa, y entre C 
y D positiva, la respuesta por la vía AD puede ser contrarrestada, parcial o 
totalmente por lo que ocurra con la estructura de asociación que une A, C y 
D (Fig. 11.3b). La resultante final dependerá de la magnitud de las correla-
ciones, además de su signo.

11.1. Estimación de la correlación fenotípica
Una de las maneras de estimar la correlación fenotípica es mediante el 
cálculo del coeficiente de correlación intraclase aplicado a una variable cla-
sificatoria (genotipos) para las dos variables aleatorias (caracteres) cuya 
asociación se quiere determinar. Supongamos que se evalúa un conjunto 
de familias de medios hermanos para dos caracteres, X e Y. Las esperan-
zas de los cuadrados medios para X y para Y y la de los productos medios 
XY serán como se indica en la Tabla 1.11.
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Fuente de variación ε (CMx) ε (CMY) ε (PMxy)

Entre Familias σwx
2  + kσbx

2 σwy
2  + kσby

2 σwxwy  + k*σbxby

Dentro de Familias σwx
2 σwy

2 σwxwy

*k es el número individuos evaluados dentro de familias.

Tabla 11.1. 
Partición de la suma de cuadrados de genotipos en componentes inter- e intrafamiliares para dos carac-
teres, X e Y, y esperanzas de los cuadrados medios del ANdeVA y de los productos medios del análisis 
de covariancia (ANCOVA). Los subíndices w y b hacen referencia, respectivamente, a los componentes 
de variancia dentro y entre familias.

La correlación fenotípica total de X con Y puede estimarse a partir de los 
componentes de variancia y covariancia obtenidos de la resolución de tres 
sistemas (CMx, CMy y PMxy) de dos ecuaciones cada uno.

Así:
Prxy = (Wσxy + Bσxy)/ [(Wσx

2 + Bσx
2)(Wσy

2 + Bσy
2)]0,5

y la correlación fenotípica dentro de familias de X con Y será:
Wrxy = (wσxy)/[(wσx

2)(wσy
2)]0,5

Otro procedimiento sencillo para calcular la correlación fenotípica con-
siste en calcular el coeficiente de correlación de Pearson sobre los datos 
fenotípicos, aunque la información que provee es menor que utilizando el 
ANdeVA y ANCOVA. Tengamos en cuenta que en este último caso pode-
mos probar la significancia de las fuentes de variación entre y dentro de 
familias y mediante un experimento con repeticiones podremos estimar y 
controlar en alguna medida el error experimental.

11.2. Estimación de la correlación genética
Existen tres maneras básicas de estimar las correlaciones genéticas en-
tre caracteres:

 • A partir de las estimaciones de componentes de variancia y covarian-
cias en análisis de familias.

 • Empleando análisis padre-progenie para los caracteres X e Y.
 • Efectuando un experimento de selección para un carácter X y eva-

luando las respuestas para los dos caracteres X e Y.
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11.2.1. Estimación a partir de evaluación de familias
Suponiendo que se evalúan familias de medios hermanos, las esperanzas 
de los cuadrados medios del análisis de variancia y de los productos me-
dios serán los que se indican en la Tabla 11.2.

Fuente de variación ε (CMx) ε (CMY) ε (PMxy)

Entre familias de 
medios hermanos

σex
2  + rσbx

2 = σey
2  + rσby

2 = σexey  + rσbxby =

σex
2  + r ¼ σAx

2 σey
2  + r ¼ σAy

2 σexey  + r ¼ σAxAy

Error experimental σex
2 σey

2 σexey

Tabla 11.2. 
Esperanzas de los cuadrados medios del ANdeVA y de los productos medios del análisis de covariancia 
(ANCOVA) para dos caracteres X e Y, evaluados en familias de medios hermanos en experimentos 
con r repeticiones. 

Recordemos que las variancias y covariancias entre medios hermanos ex-
presan ¼ de la variancia aditiva de cada carácter y ¼ de la covariancia 
aditiva entre ambos caracteres. En consecuencia, la correlación genética 
de familias de medios hermanos de X con Y será:

MHrAxy = ¼ σAxAy/[(¼ σAx
2)(¼ σAx

2)]0,5,

y la correlación genética en la población o entre sus individuos para X 
con Y será:

rAxy = (4) (¼) σAxAy/{[(4)(¼) σAx
2 )(4)(¼) σAx

2]}0,5

En el caso de utilizar familias de hermanos completos, la estimación de la 
correlación genética o aditiva resultará sesgada por la contribución de la 
dominancia a las variancias y covariancias genotípicas.

11.2.2. Estimación a partir de diseño padre-progenie
El procedimiento requiere la evaluación de los caracteres X e Y en los 
progenitores y en su descendencia. Suponiendo que se evalúa solo uno 
de los progenitores (P) y su progenie (H), la correlación genética o aditiva 
de X con Y será:

ArXY = βHXPY βHYPX/βHXPX βHYPY 



359                                                                                                                 

puesto que:

βHXPY = σHXPY/σPY
2

βHYPX = σHYPX/σPX
2

βHXPX = σHXPX/σPX
2

βHYPY = σHYPY/σPY
2

Simplificando se llega a la expresión:

ArXY = σHXPY σHYPX /σHXPX σHYPY

Estas covariancias de padre progenie tienen como esperanza:

σHXPY = ½ σAXY 

σHXPX = ½ σAX
2

σHYPY = ½ σAY
2

Finalmente:
ArXY = ½ σAXY/[(½σAX

2)(½ σAY
2)]0,5 = σAXY/σAX σAY

11.2.3. Estimación a partir de experimentos de selección 
(o respuesta correlacionada) 
Como ya hemos visto en el Capítulo 9, la respuesta a la selección para el 
carácter X puede predecirse si se conocen la heredabilidad y el diferencial 
de selección aplicado. 

Por lo tanto:

RX = hx
2 [Xs - Xo]

Reemplazando hX
2 por σAX σAX/σPX σPX

RX = σAX σAX [Xs - Xo]/σPX σPX

O expresando la respuesta empleando la intensidad de selección:

RX = iX hx σAX

Si seleccionamos en forma indirecta por el carácter X para mejorar el ca-
rácter Y, necesitamos conocer cuál es el cambio en Y por unidad de cambio 
en X, es decir, el coeficiente de regresión de los valores aditivos de Y en 
función de las modificaciones por selección en el valor aditivo de X.
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Por lo tanto la respuesta correlacionada en Y será:

RY.CX = bAXY RX ,

donde

bAXY = σAXY/σAX
2 

Multiplicando el miembro de la derecha de la igualdad por σAY/σAY

bAXAY = σAXY σAY/σAX
2 σAY = rAXY σAY/σAX

Finalmente:

RY.CX = bAXY RX = (ArXY σAY/σAX)(iX hx σAX) = iX hx ArXY σAY

Para expresar la respuesta correlacionada en Y seleccionando por X en fun-
ción de las heredabilidades, reemplazamos

σAY = hY σPY

RY.CX = iX
 ArXY hx hY σPY

Por lo tanto la correlación genética o aditiva entre X e Y puede estimarse 
luego de un experimento de selección midiendo las respuestas directas so-
bre X y las indirectas sobre Y de acuerdo a la siguiente ecuación:

ArXY = RY.CX /iXhxhY σPY

La existencia de correlación entre dos o más características, aunque obe-
dezca a causas genéticas, no puede interpretarse necesariamente como 
una relación directa de causa-efecto entre los caracteres involucrados. 
Pero el análisis de las asociaciones estadísticas que ocurren en un grupo 
de caracteres sí pueden contribuir a modelar las relaciones que podrían 
existir entre ese grupo de caracteres, y se denomina análisis de coeficientes 
de sendero (Wright, 1923; Li, 1975). Los coeficientes de sendero permiten 
descomponer los coeficientes de correlación total entre los caracteres con-
siderados en efectos directos entre pares de caracteres (A y B, a modo de 
ejemplo) y efectos indirectos causados por la asociación de ambos con 
otro grupo de caracteres (C, D, etc.). El conjunto de asociaciones posibles 
entre los caracteres se representa por un diagrama de sendero, cuya es-
tructura, naturaleza y magnitud de asociaciones se aproximan a un modelo 
causa-efecto determinado empíricamente (Figura 11.4).
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Figura 11.4. 
Diagrama de sendero 
hipotético que vincula 
al carácter A con otros 
cuatro: B, C, D, E. 
Las flechas en línea 
continua indican la 
correlación total de los 
caracteres B, C, D y 
E con A. Las flechas 
en línea punteada 
indican las correlacio-
nes totales entre los 
caracteres B, C, D y E. 
Obsérvese que E no 
presenta correlación 
con C ni D (ver texto).

El diagrama de sendero puede expresar las relaciones de asociación en-
tre un carácter complejo y sus componentes. Un ejemplo puede ser el del 
rendimiento de grano por planta y sus componentes en maíz, es decir, el 
número de granos por planta y el peso individual de los granos. A su vez, 
el número de granos por planta responderá al número de hileras de gra-
nos por espiga, al número de granos por hilera y al número de espigas por 
planta. Como se observa, todo este árbol de asociaciones entre caracteres 
debe completarse mediante coeficientes de correlación que miden la mag-
nitud de los vínculos entre estos.

Los coeficientes de correlación total entre dos caracteres cualesquiera re-
sultan de la suma de los coeficientes de correlación de los efectos directos 
entre los dos caracteres y de los efectos indirectos mediados por las asocia-
ciones entre esos dos caracteres con otros caracteres intermediarios. Los 
efectos directos se denominan coeficientes de sendero y están relacionados 
con los coeficientes de correlación parcial (ver Anexo), que miden la asocia-
ción existente entre dos caracteres manteniendo constantes al resto. 

En su versión más sencilla, el análisis de sendero se basa en un análisis de 
regresión parcial sobre las variables estandarizadas. Como se mencionó en 
el primer capítulo, el valor de una variable estandarizada surge de restar al 
valor observado el de su media y expresarlo en desvíos estándar. Así, cada 
variable, independientemente de su unidad de medida original, seguirá una 
distribución con media 0 y variancia 1. La covarianza entre variables estan-
darizadas es numéricamente equivalente a su coeficiente de correlación y a 
su coeficiente de regresión, puesto que los desvíos estándares y variancias 
serán todos iguales a 1. 
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Dado un diagrama de asociación de cuatro caracteres, A, B, C y D, el efec-
to directo de A sobre B es el coeficiente de regresión parcial entre A y B, 
manteniendo constantes o excluyendo los efectos de las variables C y D. 
Es decir, que:

rAC.BD = PAB

Análogamente:

rAC.BD = PAC

rAC.BD = PAD

rAC.BD = PBC

rAC.BD = PBD

Si partimos del diagrama de la Figura 11.4, obviando el carácter E para 
simplificar y se pretende explicar al carácter complejo A en función de los 
restantes B, C y D, se pueden descomponer las correlaciones observadas 
entre A y cada uno de ellos formando el sistema de ecuaciones siguiente:

rBA = PBA + rBC PCA + rBD PDA

rCA = rCB PBA + PCA + rCD PDA 

rDA = rBDPBA + rDC PCA + PDA 

El miembro de la izquierda de la igualdad es un vector de correlaciones 
observadas, así como los otros coeficientes de correlación que ponderan 
a los efectos directos también son conocidos. Por lo tanto se trata de un 
sistema de tres ecuaciones con tres incógnitas, las cuales son los efectos 
directos de las tres variables, B, C y D, con A (PBA, PCA y PDA).

11.3. Precisión de las estimaciones de correla-
ciones y relación con el tamaño muestral
Los estadísticos de segundo orden como las variancias de una población 
están sujetos a grandes errores de muestreo. Tratándose de una población 
normal, la distribución de variancias muestreales de tamaño n en relación 
con la variancia paramétrica poblacional sigue una distribución Chi cuadra-
do (χ2) con n-1 grados de libertad:

(n-1)S2/σ2 ~ χ2 α,(n-1)
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Esta relación puede utilizarse para construir intervalos de confianza para 
la relación entre la variancia muestral y la variancia paramétrica y para las 
correlaciones (Baker, 1986) (Figuras 11.5 y 11.6).

En el caso de las correlaciones, el grado de precisión guarda relación no 
solo con el de las estimaciones de las variancias, sino también con el de las 
covariancias entre caracteres. Cuanto mayor sea el número de variancias 
y covariancias que se necesiten estimar simultáneamente, menores serán 
las precisiones alcanzables. La variancia del estimador de covariancia en-
tre dos caracteres, X e Y es:

1/n [(1 + r2)σX
2 σY

2]

Es decir, que los errores de muestreo de estimaciones de covariancias po-
blacionales tenderán a ser menores cuanto mayor sea la correlación entre 
los caracteres (Tallis, 1959).

Nótese que la obtención de estimadores de correlación que no se desvíen 
más de 0,1 a 0,2 unidades respecto de la correlación paramétrica requiere 
tamaños muestrales (n) entre 300 y 400 (Figura 11.6). Los requerimientos 
de tamaño muestral tienden a ser mayores cuanto más reducido sea el co-
eficiente de correlación paramétrico.

 Figura 11.5. 
Amplitud del interva-
lo de confianza para 
la estimación de la 
variancia paramétrica 
poblacional al 95 %, a 
partir de muestras de 
diferente tamaño. Ba-
sado en Baker, 1986.
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Figura 11.6. 
Límites superiores e inferiores del intervalo de confianza (95 %) para las estimaciones muestra-
les de la correlación entre caracteres, asumiendo que los verdaderos coeficientes de correlación 
poblacional sean 0,0; 0,4 y 0,8 para diferentes tamaños de muestra. Basado en Baker, 1986

11.4. Correlación genética entre resultados de 
evaluaciones de genotipos en etapas tempranas 
y tardías
Bernardo (1992) demostró que las ventajas de realizar pruebas tempranas 
de habilidad combinatoria de líneas endocriadas disminuyen en la medida 
que la heredabilidad de las medias de cruzamientos de prueba (test cros-
ses) en esas etapas sea baja. El objetivo de las evaluaciones tempranas de 
habilidad combinatoria es realizar un descarte inicial de genotipos que deje 
disponible mayor cantidad de recursos (en términos de parcelas de eva-
luación, repeticiones y ambientes) para evaluar con mayor heredabilidad al 
resto de los genotipos presuntamente más promisorios. Este descarte tem-
prano, sin embargo, conlleva el riesgo de eliminar genotipos cuyo mérito 
genético, siendo superior, no se manifestó inicialmente a causa de facto-
res ambientales o deficiencias experimentales. Para reducir ese riesgo el 
fitomejorador puede decidir trabajar con un mayor nivel de seguridad eli-
minando una menor proporción de líneas, pero de ser así es más probable 
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que se asignen parte de los recursos limitados a reiterar la evaluación de 
genotipos que realmente no poseerían el mérito genético buscado, y se los 
retacee para evaluar a los genotipos verdaderamente promisorios. 

Por ello resulta conveniente disponer de una guía orientativa que ayude a 
tomar la decisión sobre qué porcentaje o proporción de líneas convendría 
retener en las etapas iniciales. Para ello es importante conocer las correla-
ciones genéticas y fenotípicas entre cruzamientos de prueba de líneas con 
diferentes niveles de endocría y calcular la intensidad de selección para 
aplicar en las diferentes etapas.

Consideremos que se parte de una población de cría en equilibrio de Hardy-
Weinberg y que se desarrollan líneas endocriadas de manera aleatoria (sin 
selección), que las acciones génicas involucradas son las de aditividad y 
dominancia, y ausencia de epistasis. En cada generación de endocría, las 
líneas son cruzadas por un probador común o tester y los cruzamientos de 
prueba se evalúan en experimentos. En tal caso nos interesa determinar la 
probabilidad de retener (seleccionar) las líneas genéticamente superiores 
en las primeras etapas de evaluación. Esa probabilidad depende de la co-
rrelación genética entre el comportamiento de los cruzamientos de prueba 
de, por ejemplo, una filial con endocría temprana y otra correspondiente al 
final del proceso de endocría, a las que llamaremos generaciones t y t’.

Bernardo (1992) demostró que esa correlación es:
Grtt’ = [(1 + Ft)/(1 + Ft’)]0,5

Donde F es el coeficiente de endocría, cuyo valor será

Ft = 1 - (1/2)t-1 cuando la semilla de varias plantas de la filial t se cosecha 
o maneja posteriormente en bulk. 

En caso de que se tomara la semilla de una planta autofecundada en la filial t, 

Ft = 1 - (1/2)t 

Como puede observarse (Tabla 11.3) existe un elevado nivel de correlación 
genética entre el comportamiento de los cruzamientos de prueba realizados 
en filiales tempranas y tardías, por lo cual es de esperar que las pruebas en 
filiales tempranas tengan una alta eficiencia para seleccionar las mejores 
líneas en etapas tempranas. Estas correlaciones aumentan cuanto mayor 
sea la heredabilidad de los cruzamientos de prueba en la población original 
y cuanto mayor sea el nivel de endocría de las filiales que se consideren. 
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Filiales
Niveles de endocría de las líneas

S2 S3 S4 S5 S6 Sn

S1 0,82 0,76 0,73 0,72 0,71 0,71

S2 0,93 0,89 0,88 0,87 0,87

S3 0,97 0,95 0,94 0,94

S4 0,98 0,98 0,97

S5 0,99 0,98

S6 0,99

Tabla 11.3. 
Correlaciones genéticas entre el comportamiento de cruzamientos de prueba de líneas en diferentes 
niveles de endocría. Adaptado de Bernardo, 1992.

La correlación que nos interesa conocer es la que exista entre los valores 
fenotípicos de los cruzamientos de prueba de líneas en la generación t, con 
los verdaderos méritos o valores genéticos de esas mismas líneas en cru-
zamientos de prueba una vez que alcanzaron el nivel de homocigosis (t∞). 
Es decir:

rPt,Gt∞ = rGt,t∞ ht = [(1 + Ft)/2]0,5 ht

donde ht es la raíz cuadrada de la heredabilidad de los cruzamientos de 
prueba de las líneas en la generación de endocría t.

Las correlaciones entre los valores fenotípicos de los cruzamientos de 
prueba de líneas con diferentes niveles de endocría con el valor genotípico 
verdadero de los cruzamientos de prueba de las mismas líneas en estado 
homocigota se presentan en la Figura 11.7.
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Figura 11.7. 
Correlaciones entre 
los valores fenotípicos 
de los cruzamientos 
de prueba en dife-
rentes niveles de 
endocría de las líneas 
evaluadas (S1 a S6) y 
el valor genotípico de 
los cruzamientos de 
prueba de las líneas 
al estado homocigota 
para tres niveles de 
heredabilidad. Basado 
en Bernardo, 1992.

Con esa información, para niveles arbitrarios de heredabilidad y de proba-
bilidad de retener a aquellas que luego serán genéticamente superiores 
una vez estabilizadas en homocigosis (con base en los cruzamientos de 
prueba de líneas en la generación t de endocría) Bernardo (1992) presentó 
una serie de tablas para determinar el porcentaje de líneas que convendría 
retener. Estas tablas presentan la probabilidad condicional de que el valor 
genético de un cruzamiento de prueba de una línea homocigota (etapa t∞) 
esté en la fracción superior de la distribución (α∞), dado que el valor fenotí-
pico del cruzamiento de prueba de la misma línea haya estado en la etapa t 
también en la fracción superior de la distribución (αt).
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CAPÍTULO 12

Selección de múltiples 
caracteres

Existen tres maneras principales de practicar selección cuando se tienen 
en cuenta más de un carácter cuantitativo:

i. En tándem.
ii. En niveles de corte independientes.
iii. Mediante índices de selección.

12.1. Selección en tándem
La selección en tándem (Hazel y Lush, 1942) para varios caracteres no 
es una selección simultánea sino secuencial. Consiste en realizar uno o 
más ciclos de selección para el carácter X y una vez alcanzada la respues-
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ta deseada para X, se comienza a seleccionar por Y y así sucesivamente 
si existiera un tercer carácter de interés. Para cada etapa selectiva, por 
lo tanto, se utiliza un único punto de truncamiento. En la medida que los 
caracteres considerados estén genéticamente correlacionados, en cada 
etapa pueden esperarse respuestas indirectas en el mismo sentido de la 
correlación (ver Figura 11.1).  

Si la selección para un carácter X resultó eficiente y este carácter está 
genéticamente correlacionado con otro carácter Y, provocará cambios (dis-
minución) en la variancia genética remanente del carácter Y, ∆(AσY

2). Esa 
reducción dependerá de la intensidad de selección aplicada en el carácter 
X y de la correlación genética entre X e Y. 

Δ(AσY
2) = (AσY

2)[1 - ArXY
2(z/p)[(z/p) - t)], 

donde (Figura 12.1),

ArXY es la correlación genética entre los caracteres X e Y,

z es la ordenada al origen en el punto de truncamiento T, 

t es el desvío entre el punto de truncamiento y la media poblacional 
expresado en desvíos estándar, 

p es la proporción de individuos o familias seleccionados para X.

Existen tablas (Tabla 12.1) donde se tabulan los cambios esperados en Y 
con relación a los que ocurren en X basadas en las propiedades de la distri-
bución normal (Freeman, 1988).

Porcentaje 
seleccionado 
con base en X

Intensidad 
de selección

Proporción de variancia aditiva remanente 
en el carácter Y para distintos coeficientes 

de correlación genética entre X e Y

(p) (i) 1,0 0,75 0,50 0,25

1 2.665 0,097 0,492 0,774 0,944

5 2.063 0,138 0,515 0,785 0,946

10 1.755 0,169 0,533 0,792 0,948

20 1.400 0,219 0,561 0,805 0,951

30 1.159 0,265 0,586 0,816 0,954

50 0,798 0,363 0,642 0,841 0,960

Tabla 12.1 
Afectación relativa de la variancia aditiva de un carácter Y cuando se practica selección sobre el carácter 
X, considerando diferentes correlaciones genéticas entre X e Y. Adaptado de Freeman, 1988.
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Figura 12.1. 
Selección para un ca-
rácter Y a partir de un 
punto de truncamien-
to T. Y0 e YS indican la 
media poblacional y la 
media de los indivi-
duos seleccionados. 
El segmento z es la 
ordenada a la curva 
de distribución de 
frecuencia en el punto 
de truncamiento  y  t 
es la distancia medida 
en unidades estándar 
entre el punto de trun-
camiento T y la media-
media poblacional Y0.

12.2. Selección por niveles de cortes independientes
En este tipo de selección se utilizan tantos puntos de truncamiento Tj como 
caracteres se van a seleccionar en el mismo ciclo. A los puntos de trunca-
miento se los denomina niveles de corte y son independientes por cuanto 
son fijados a priori por el fitomejorador basado en su conocimiento y los 
objetivos del programa (Figura 12.2). 

Figura 12.2. 
Selección por niveles 
de corte independien-
tes para una población 
considerando dos ca-
racteres positivamente 
correlacionados. Ty 
y Tx son los puntos 
de truncamiento; αx y 
αy son las fracciones 
seleccionadas por cada 
punto de truncamien-
to (áreas de simple 
rayado en color rojo 
y amarillo, respectiva-
mente). La fracción fi-
nalmente seleccionada 
(α) es la fracción del 
gráfico que superpone 
a las dos anteriores y 
se presenta con doble 
rayado en color.

Es decir, que al definir un valor arbitrario de TX y TY la fracción α ya queda 
determinada (α=αXαY). El tamaño o fracción seleccionada de la población de-
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pende no solo de la ubicación o de la posición del punto de truncamiento en la 
distribución fenotípica de cada carácter, sino también de la correlación feno-
típica (en magnitud y signo) existente entre los dos caracteres (Figura 12.3). 

Figura 12.3. 
Selección por niveles de corte independientes para dos poblaciones hipotéticas o pares de caracteres 
positiva y negativamente correlacionados.

Cuando la selección es por dos niveles de corte independiente (caracteres 
X e Y), la respuesta a la selección para el j-ésimo carácter incluido en la 
selección será

Rj = (1/α) [rPxGj z1I2 + rPyGy z2I1] (Wricke y Weber, 1986)

rPxGj es la correlación entre el valor fenotípico del carácter X y el valor geno-
típico del carácter j-ésimo; rPyGj es la correlación entre el valor fenotípico del 
carácter Y y el genotípico para el carácter j-ésimo; z1 y z2 son las ordenadas 
al origen en los puntos de truncamiento para X y para Y expresados en des-
víos estándares; e I1 e I2 son funciones de la correlación fenotípica entre los 
dos caracteres (ρpxpy) (Wricke y Weber, 1986.

Cuando los caracteres no están correlacionados:

Rj = iαj rPjGj

donde

iαj es la intensidad de selección correspondiente a la proporción 
α de individuos seleccionados para el carácter j-ésimo y rPjGj es 
la correlación entre los valores fenotípicos y genotípicos para el 
j-ésimo carácter.
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12.3. Índices de selección
Los índices de selección son funciones lineales de los valores fenotípicos 
para varios caracteres (o para un carácter, pero provenientes de distintas 
fuentes de información, por ejemplo de dos tipos de parientes), donde cada 
uno de esos valores recibe una ponderación denominada peso del índice. 
A los índices de selección se los denomina también índices fenotípicos 
porque generalmente se construyen con base en medidas fenotípicas y se 
busca que constituyan la mejor predicción lineal del valor de mejora de las 
unidades de selección considerando simultáneamente los caracteres in-
cluidos en el índice (Figura 12.4).

Figura 12.4. 
Índice de selección 
fenotípica construido 
para dos caracte-
res positivamente 
correlacionados.

El concepto de los índices de selección se debe a los aportes de Smith 
(1936) y de Fisher (1936) y pueden aplicarse con dos objetivos generales 
de mejoramiento:

a. Mejoramiento de un único carácter (como caso especial):
 – combinando información de diferentes etapas de evaluación;
 – combinando información de parientes en una misma evaluación.

b. Mejoramiento simultáneo de dos o más caracteres.

Si bien los índices de selección fueron inicialmente más adoptados para el 
mejoramiento animal, han alcanzado una creciente atención en los progra-
mas de mejoramiento vegetal. De hecho, y según las circunstancias, para 
la mejora simultánea de más de un carácter, los índices de selección resul-
tarían igualmente o más eficientes que la selección por niveles de cortes 
independientes o la selección en tándem. Los índices de selección han pro-
bado ser muy útiles en programas de mejoramiento a largo plazo basados 
en selección recurrente. En el caso de programas de más corto plazo (a 
los que se les dedican pocos ciclos de selección) su ventaja se reduce. No 
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obstante en estas últimas situaciones pueden ser muy eficientes porque 
proveen un criterio objetivo para la elección de los mejores progenitores 
que servirán como material de partida para generar poblaciones de cría. 
En especies autógamas, los índices de selección se aplican también en la 
selección en dos o más etapas (multistage selection). 

Las medidas fenotípicas tomadas sobre las unidades de selección para 
varios caracteres pueden incorporarse en el índice de diversas maneras, 
como por ejemplo mediante una combinación lineal del siguiente tipo:

I = b1 p1 + b2 p2 + … + bn pn

En esta ecuación del índice (I), los coeficientes b son los pesos del índice 
que ponderan a los valores fenotípicos p, para los n caracteres incluidos 
en el índice.

De manera general, lo expresado más arriba equivale a una sumatoria 
de n términos:

Los valores fenotípicos pueden estar expresados en las unidades origina-
les de cada variable, o expresarse en forma estandarizada.

Con la aplicación de un índice de selección (I) se desea obtener la mayor 
respuesta posible en el genotipo agregado. El genotipo agregado o índice 
genotípico H es una medida del valor genotípico combinado a través de va-
rios caracteres. Los pesos del índice I se estiman de modo tal de maximizar 
la respuesta en H. La maximización de la respuesta se logrará en la medida 
en que el índice fenotípico I resulte ser la mejor predicción lineal del valor de 
mejora agregado o compuesto (para varios caracteres) H de un individuo.

El genotipo agregado es una función lineal de los valores genotípicos (no 
observables), ponderados por sus respectivos valores económicos re-
lativos, los cuales se conocen o fijan arbitrariamente (Baker, 1986). Esta 
ponderación está determinada por el interés del fitomejorador en función 
de los objetivos del programa de mejoramiento y las características de la 
población en la que practicará la selección. El genotipo agregado o índice 
genotípico puede expresarse mediante una combinación lineal análoga al 
índice fenotípico de la siguiente forma:

H = a1g1 + a2g2 + … + amgm

O bien: 
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donde

gj denota los valores de mejora (o valores reproductivos) de cada 
individuo,

aj corresponde al peso económico, o peso relativo de cada carác-
ter que se pretende mejorar. 

m es el número de caracteres para mejorar. 

El signo del peso económico del carácter indica si el carácter contribuye en 
forma favorable (si es positivo) o en forma desfavorable (si es negativo) al 
mérito agregado. 

Baker (1986) sostiene que los pesos económicos deben establecerse 
respetando la proporcionalidad del efecto de los cambios en uno de los 
caracteres sobre los restantes. Dados tres caracteres, A, B y C, si conocié-
ramos que un incremento de 5 unidades en el carácter A equivalieran a una 
incidencia de 10 unidades en B y 20 en C:

5 A ≡ 10 B ≡ 20 C

Los pesos económicos deberían ser:

aA = 5/5 = 1

aB = 5/10 = 0,50

aC = 5/20 = 0,25

de modo tal que:

a’ = (1     0,50      0,25)

En relación con el mismo tema, Cruz y Regazzi (1994) proponen utilizar la 
relación entre los coeficientes de variación genotípicos.

Es importante tener en cuenta que hay n caracteres para medir (por su fe-
notipo) y m caracteres para mejorar. Téngase en cuenta que este último 
número puede ser igual o menor que n. Al aplicar la teoría de índices de 
selección, se asume que se dispone de la misma cantidad de información 
en todas las unidades de selección.

Para generar un índice de selección que permita lograr la respuesta es-
perada hace falta disponer de estimaciones de parámetros poblacionales 
que sean lo más precisas posibles. La precisión en los estimadores está 
en relación inversa con el tamaño de la muestra de genotipos tomada de 
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la población, pero también disminuye cuanto mayor es el número de ca-
racteres que se pretende incorporar en el índice y si algunos de ellos están 
altamente correlacionados entre sí.

Teniendo en cuenta los factores que afectan la precisión de los estimado-
res de parámetros poblacionales, las pautas generales que deberían guiar 
la decisión sobre cuáles y cuántos caracteres deben incorporarse en el ín-
dice de selección son las siguientes:

 •  excluir del índice aquellos caracteres que tengan una baja correla-
ción parcial con el genotipo agregado;

 •  excluir los caracteres que provean información que resulte redundan-
te con la provista por otros caracteres ya incorporados en el índice 
y que por lo tanto no contribuirán de manera significativa al mejora-
miento del genotipo agregado;

 •  ciertos caracteres surgen de la manipulación matemática de otro. 
Por tal motivo, en estos casos debería elegirse solo uno de los carac-
teres que muestren elevada correlación.

Independientemente de los criterios señalados es casi inevitable cierta sub-
jetividad en la decisión sobre cuáles caracteres se utilizarán en el índice.

12.3.1. Ecuaciones del índice de selección
Aquellos pesos del índice (bj) que maximizan la respuesta en H se deno-
minan, por tal razón, pesos óptimos. La estimación de los pesos del índice 
se hace a partir de la resolución de esas incógnitas a partir de sistemas de 
ecuaciones del tipo siguiente [12.1]:

b1 Pσ1
2 + b2 Pσ12 + b3 Pσ13 + … + bn Pσ1n = a1 Gσ1

2 + a2 Gσ12 + a3 Gσ13 + …+ am Gσ1m

b1 Pσ21 + b2 Pσ2
2 + b3 Pσ23 + … + bn Pσ2n = a1 Gσ21 + a2 Gσ2

2 + a3 Gσ23 + … + am Gσ2m

b1 
Pσ31 + b2 Pσ32 + b3

 Pσ3
2 + … + bn Pσ3n = a1 Gσ31 + a2 Gσ32 + a3 Gσ3

2 + … + am Gσ3m

.....……………………………………………………………………………

b1 Pσn1 + b2 Pσn2 + b3
Pσn3 + … + bn

Pσn
2 = a1 Gσm1 + a2 Gσm2 + a3 Gσm3 + … + am Gσm

2

donde

Pσi
2 y Pσij es la variancia fenotípica del carácter i-ésimo y la cova-

riancia fenotípica entre los caracteres i y j, respectivamente; 
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Gσi
2 y Gσij es la variancia genotípica del carácter i-ésimo y la co-

variancia genotípica entre los caracteres i y j, respectivamente 
(Baker, 1986). 

Siguiendo la terminología utilizada para selección para un único carácter, el 
índice de selección I es el criterio de selección y el objetivo de selección es 
mejorar el genotipo o mérito agregado H.

12.3.2. Propiedades del índice y del genotipo agregado
Se asume que I y H tienen distribución normal multivariada y que por lo tan-
to puede encontrarse una regresión lineal de H en función de I. La regresión, 
sin embargo, puede existir aun sin la condición de normalidad (Baker, 1986). 

Cuando se cumple el supuesto de que las distribuciones de los valores 
genotípicos y fenotípicos son normales, se obtendría la mayor respuesta 
posible al índice, además de que existirá una relación simple entre la in-
tensidad de selección y el diferencial de selección estandarizado, útil para 
predecir más fácilmente la respuesta a la selección.

Si bien la violación del supuesto de normalidad no invalida la aplicación 
práctica de los índices de selección, no es factible estimar correctamente 
las modificaciones que, por efecto de la aplicación del índice, ocurran en 
las variancias y covariancias genotípicas. Cuando existen evidencias fuer-
tes de desvíos de la normalidad o linealidad de los efectos, debe tomarse 
la decisión de transformar los datos para alcanzar esa condición, o como 
sugiere Baker (1986), emplear directamente índices no lineales.

Las esperanzas del genotipo agregado y las del índice fenotípico serán, res-
pectivamente:

ε(H) = Σaiε(gi) = 0

ε(I) = Σbjε(pj) = 0

Las variancias del genotipo agregado y el índice son:

V(H) = σH
2 = ΣΣaiaj Gσij

V(I) = σI
2 = ΣΣbibj Pσij 

La covariancia entre el índice fenotípico y el genotipo agregado es:

Cov(HI) = σHI = ΣΣaibj
 Gσij
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El término Gσij hace referencia a la covariancia de los valores genotípicos 
entre los diferentes caracteres incluidos en el genotipo agregado o a las va-
riancias genotípicas (si i=j); mientras que el término Pσij corresponde a las 
covariancias fenotípicas de los caracteres incluidos en el índice fenotípico 
o las variancias fenotípicas (si i=j).

A manera de ejemplo, las variancias del índice fenotípico y del genotipo 
agregado construido con dos caracteres, denominados 1 y 2, tales que

I = b1p1 + b2p2

H = a1g1 + a2g2

serán

σI
2 = V(b1p1 + b2p2) = (b1p1 + b2p2)2= b1

2p1
2 + b2

2p2
2 + 2b1b2p1p2 =

           b1
2 Pσ1

2 + b2
2 Pσ2

2 + 2b1b2 
Pσ12 (ver variancia de una función lineal en Anexo)

σH
2 = V(a1g1 + a2g2) = (a1g1 + a2g2)

2= a1
2 g1

2 + a2
2 g2

2 + 2a1a2g1g2 =

         a1
2 Gσ1

2 + a2
2 Gσ2

2 + 2a1a2 
Gσ12

σHI = COV(b1p1 + b2p2  ,  a1g1 + a2g2) = a1b1
 Gσ1

2 + a2b1 
Gσ12 + a1b2 

Gσ12 + a2b2 
Gσ2

2

A su vez considerando el sistema de ecuaciones [12.1]:

Σbi Pσij= Σai Gσij

aplicado al mismo índice tendremos el siguiente sistema:

b1 Pσ1
2 + b2 Pσ12 = a1 Gσ1

2 + a2 
Gσ12

b1 Pσ21 + b2 Pσ2
2 = a1 Gσ21 + a2 Gσ2

2

Si tenemos en cuenta que

σHI = ΣΣaibj 
Gσij = Σbj Σai Gσij

entonces σHI =  b1 (a1
Gσ1

2 + a2 Gσ12) + b2 (a1 Gσ12 + a2 Gσ2
2)

=  b1 (b1
Pσ1

2 + b2 Pσ12) + b2 (b1 Pσ21 + b2
 Pσ2

2)

=  b1
2 Pσ1

2 + b2
2 Pσ2

2 + 2b1b2
 Pσ21 = σI

2

La igualdad σHI = σI
2 se cumple a condición de que la cantidad de informa-

ción disponible para los caracteres incorporados en el índice sea la misma.
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La correlación entre el índice y el genotipo agregado (rIH ) es:

rHI = σHI/σI σH = ΣΣaibj Gσij/[(ΣΣaiaj Gσij) (ΣΣbibj Pσij)]0,5

y la covariancia entre el valor genotípico del carácter i-ésimo y el índice será:

COV(GiI) = σ(GiI) = Σibj 
Gσij 

12.3.3. Respuesta a la selección en el genotipo agregado
Si las variables medidas siguen una distribución normal, también lo hará 
el índice. Por lo tanto, la respuesta a la selección mediante índices puede 
predecirse de la misma manera que la selección por truncamiento para un 
único carácter (Figuras 12.5 y 12.6).

Figura 12.5. 
Respuesta a la se-
lección (ΔH) por un 
índice fenotípico. I0 e 
IS son los valores pro-
medio del índice feno-
típico para la pobla-
ción original y de las 
unidades selecciona-
das, respectivamente. 

Figura 12.6. 
Selección por trunca-
miento aplicada a una 
población cuyo índice 
fenotípico sigue la dis-
tribución normal. Z es 
la ordenada en el pun-
to de truncamiento 
(T) a partir del cual se 
selecciona la propor-
ción p de genotipos.
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La respuesta a la selección o el cambio en el mérito agregado será entonces

R = ∆H = Hs - Ho = bHI (Is - Io),

donde

(Is - Io) es el diferencial de selección o diferencia entre el valor pro-
medio del índice en la población inicial y las unidades seleccionadas,

bHI es la pendiente o cambio en el mérito agregado por unidad de 
cambio en el valor observado para el índice

bHI = σHI/σ2
I 

Por lo tanto:

∆H=(σHI/σ2
I)(Is - Io)     [12.2]

Si se dividen ambos miembros de la igualdad por el desvío estándar del 
genotipo agregado:

∆H/σH = [(σHI/σ2
I) (Is - Io)]/σH = (σHI/σI σH)(Is - Io)/σI       [12.3]

La intensidad de selección por truncamiento es

i = (Is - Io)/σI       [12.4]

Reemplazando [12.4] en [12.3] y despejando ∆H obtendremos que:

∆H = i rHI σH       [12.5]

Si en cambio se dividen ambos miembros de la igualdad [12.2] por el desvío 
estándar del índice fenotípico:

∆H/σI = [(σHI/σ2
I) (Is - Io)]/σI = bHI (Is - Io)/σI       [12.6]

Entonces

∆H = i bHI σI       [12.7]

Observemos la relación entre rHI y bHI:

rHI = σHI/σI σH 

bHI = σHI/σI σI

Por lo tanto:

rHI = bHI σI/σH       [12.8]
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Esta correlación entre el mérito agregado y el fenotipo para el índice se de-
nomina precisión de selección (en inglés, accuracy of selection). Depende 
de cuánta información está disponible y de cómo se la utiliza. La precisión 
de selección aumentará cuantas más observaciones haya de los genotipos 
(a través de repeticiones y de ambientes) y cuanto menos importante re-
sulte la contribución de la correlación ambiental a la correlación fenotípica. 
Recuérdese que la contribución de la correlación genética a la correlación 
fenotípica entre dos caracteres será mayor cuanto mayor sea el producto 
de las raíces cuadradas de las respectivas heredabilidades.

Tomando en cuenta las expresiones [12.5] y [12.8], cuanto mayor sea la 
precisión de selección mayor será la respuesta. Como σH es un paráme-
tro poblacional, para mejorar la respuesta solo podemos accionar sobre la 
magnitud del producto bHI σI  maximizándolo.

Otra expresión equivalente a [12.5] y [12.7] de la respuesta esperada a la 
selección utilizando un índice fenotípico es la siguiente:

∆H = i rHI σH = i bHI σI = iσHI/σI = i σI  ,    [12.9]

donde 

rHI es la precisión de selección, o correlación entre el índice y el 
genotipo agregado.

σHI es la covariancia entre el índice fenotípico y el genotipo agregado.

σI y σH son los desvíos estándares del índice y del genotipo agrega-
do, respectivamente.

Los pesos óptimos del índice (bi) serán aquellos que maximicen el valor 
absoluto de la covariancia σHI y estadísticamente son los coeficientes de 
regresión parcial de los valores fenotípicos (pi) en función del genotipo 
agregado H. Además de poder estimar la respuesta en el genotipo agrega-
do, es también posible hacerlo para cada carácter individual incluido en H.  

Esta será:

∆Gi = Ri = i bGiI σI = i rGiI (Gσi
2)0,5,     [10.12]

donde:

bGiI es el coeficiente de regresión entre el valor genotípico para el 
carácter i-ésimo y el valor fenotípico del índice.

rGiI es el coeficiente de correlación entre el valor genotípico para el 
carácter i-ésimo y el valor fenotípico del índice.
Gσi

2 es la variancia genotípica para el carácter i-ésimo.
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De manera similar, la respuesta medida en términos del valor fenotípico 
del índice será

∆Pi = i bPiI σI = i rPiI (Pσi
2)0,5,     [12.11]

donde:

bPiI es el coeficiente de regresión entre el valor fenotípico para el 
carácter i-ésimo y el valor fenotípico del índice.

rPiI es el coeficiente de correlación entre el valor fenotípico para el 
carácter i-ésimo y el valor fenotípico del índice.

Pσi
2 es la variancia fenotípica para el carácter i-ésimo.

Los pesos óptimos dependen de:

 • las variancias fenotípicas de los caracteres incluidos en el índice;
 • las covariancias fenotípicas entre los caracteres incluidos en el índice;
 • la covariancia entre los valores fenotípicos de los caracteres inclui-

dos en el índice y el genotipo agregado.

12.3.4. Expresión de los índices en términos matriciales
El sistema de ecuaciones para estimar los pesos del índice presentado 
más arriba [12.1] puede expresarse mediante álgebra matricial de la si-
guiente manera:

Pb = Ga      [12.12]

donde:

P es la matriz de variancia y covariancias fenotípicas, de orden n x n, 
siendo n el número de caracteres incluidos en el índice.

Observemos que P posee una columna por cada carácter, es una matriz 
cuadrada, simétrica, cuyos elementos ubicados en la diagonal principal son 
las variancias fenotípicas y los restantes son las covariancias fenotípicas. 
La matriz P se calcula a partir de las observaciones experimentales.
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La matriz G es la matriz de variancias y covariancias genotípicas, de orden 
m x m, formada por las variancias y covariancias genéticas de los m carac-
teres que se quieren mejorar.

Podemos definir una tercera matriz, C, tal que:

Vemos que C es la matriz de covariancias entre los valores fenotípicos de 
cada uno de los n caracteres y los respectivos valores genotípicos de los m 
caracteres. En el caso de que n=m ocurre que C=G. 

Debe definirse además una serie de vectores:

a’ = (a1      a2     a3       …    am) es el vector de pesos económicos,

b’ = (b1      b2     b3      …     bn) es el vector de pesos del índice,

p’ = (p1         p2    p3      …     pn) es el vector de valores fenotípicos 
(observaciones) de cada individuo, familia, o unidad de selección,

g’ = (g1         g2        g3       …    gm) es el vector de valores genotípicos 
(no observables) de cada individuo, familia o unidad de selección.

Considerando que los valores genotípicos (g) y fenotípicos (p) se determinan 
como desvío de sus respectivas medias, podemos establecer la relación en-
tre las matrices y vectores indicados más arriba del siguiente modo:

ε (pp’) = P
ε (gg’) = G
ε (pg’) = C

I = b’p

H = a’g
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Las variancias del índice (I) y del genotipo agregado (H) y la covariancia 
entre H e I expresadas en términos matriciales son:

VI = V(b’p) = COV(b’p,b’p) 

Recordando que pp´= P:

VI = σI
2 = b’Pb,     [12.13]

VH = V(a’g) = COV(a’g,a’g) 

Asimismo gg´= G:

VH = σH
2 = a’Ga,     [12.14]

COVHI = COV(b’p, a’g)

Y pg = C:

COVHI = σHI = b’Ca, (si n≠m)     [12.15]

La covariancia entre los valores fenotípicos para el carácter i-ésimo y los 
valores genotípicos para otro carácter j-ésimo puede expresarse como

COV (Pi,Gj) = COV(Gi+Ei,Gj) = COV(Gi,Gj) + COV(Ei,Gj)

El último término es cero por cuanto los desvíos ambientales del i-ésimo 
carácter son independientes de los valores genotípicos para el j-ésimo ca-
racter. Por lo tanto:

COV( Pi,Gj ) = COV (Gi,Gj)

Así

COVHI = σHI = b’Ga,     [12.16]

Recordemos que si se dispone de la misma cantidad de información para 
los caracteres incorporados en el índice:

VI = b’Pb = b’Ga = COVHI

El coeficiente de regresión entre el índice y el genotipo agregado es:

bHI = σHI / σ2
I = b’Ca / b’Pb 

o bien

bHI = σHI / σ2
I = b’Ga / b’Pb
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La eficiencia del índice como instrumento de selección será mayor cuanto 
mayor sea la correlación entre el índice fenotípico (I) y el índice genotípico 
o genotipo agregado (H), que en términos matriciales será:

rHI = COVHI / (VI VH)0,5 = b’Ca /[(a’Ga)(b’Pb)]0,5,     [12.17]

o bien

rHI = COVHI / (VI VH)0,5 = b’Ga /[(a’Ga)(b’Pb)]0,5= [b’Gb /a’Ga]0,5,     [12.18]

La covariancia entre el valor genotípico para el carácter i-ésimo que se pre-
tende mejorar y el índice es:

COV(Gi,I) = σ(GiI) = b’ci , donde ci  es la i-ésima columna correspon-
diente al carácter a mejorar dentro de la matriz C, o bien dentro de 
la matriz G. 

Puede demostrarse (Wricke y Weber, 1986) que la correlación alcanzará su 
máximo cuando:

Pb = Ca; o bien Pb = Ga     [12.19]

Por lo tanto el vector de pesos del índice debe ser:

b = P-1Ca = P-1Ga,     [12.20]

12.3.5. Pesos del índice
Como se mencionó más arriba, los pesos deben ser tales que maximicen la 
correlación entre el índice y el genotipo agregado (rHI), o bien que minimi-
cen el desvío estándar de la diferencia entre el índice y el genotipo agregado 
(σ(I-H)).

Recordando que Pb = Ga

b = P-1Ga

12.3.6. Respuesta a la selección basada en índices de selección
Dado el índice I = b’p, recordemos las ecuaciones pertinentes: 

σIH = b’Ga = σI
2

σI
2 = b’Pb

σH
2 =a’Ga

bHI = σHI/σ2
I  ,
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COV(Gi,I) = σGiI = b’ci

rIH = b’Ga/[(b’Pb) (a’Ga)]0,5

Entonces la respuesta al índice de selección aplicando una intensidad de 
selección i será:

RI = irIH σH = iσHI/(σI
2 σH

2)0,5 σH = i [σI
2/(σI σH) σH = iσI =i(b’Pb)0,5

El vector ∆ o de respuesta para los caracteres contemplados en el índice 
agregado H basado en la selección por el índice I tiene como elementos, 
precisamente, a las respuestas a la selección para cada uno de los m carac-
teres individuales contemplados en el índice genotípico:

La respuesta esperada a la selección para cualquier carácter i-ésimo inclui-
do en el índice será:

∆Gi = i bGiI σI = i rGiI Gσi

O bien:

Ri = i σ(Gi,I)/(σI
2 Gσ2

i)0,5

= i b’ci/(b’Pb Gσ2
i)0,5, siendo ci la i-ésima columna de la matriz C.

La respuesta en el mérito agregado es la sumatoria de las respuestas para 
cada uno de los m caracteres incluidos en el índice ponderados por los res-
pectivos pesos económicos.

RH = ∆H = Σai ∆Gi = a’∆     [12.21]

12.3.7. Índice óptimo e Indice estimado
Cuando en condiciones ideales se conocen los elementos de la matriz G, es 
decir, las variancias y covariancias genéticas paramétricas de los n caracte-
res para seleccionar y se las utiliza para definir un índice, este se denomina  
índice óptimo o de Smith (1936) y Hazel (1943). La utilización de los índices 
de Smith-Hazel requiere además que las medias de las unidades de selec-
ción sean conocidas y que la cantidad de información disponible sea igual 
para todas ellas. Por el contrario el término índice estimado se construye 
basado en estimaciones de la matriz de variancias y covariancias genéticas.
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Recordemos la ecuación del índice:

Smith demostró que los coeficientes del índice óptimo que maximizan rHI 
se obtienen como solución del siguiente sistema de ecuaciones:

Pb = Ga     [12.22]

de modo que 

b = P-1Ga     [12.23]

En el caso de un índice con n = 2 caracteres los pesos del índice óptimo son:

b1 = Pσ2
2 σP1H - Pσ12 σP2,H

b2 = Pσ1
2 σP2,H - Pσ12 σP1,H

Suponiendo que se considerara el mejoramiento de tres caracteres, denomina-
dos sucesivamente 1, 2 y 3, las ecuaciones del índice óptimo de Smith serán:

b1
Pσ1

2 + b2
Pσ12 + b3 Pσ13 = a1

Gσ1
2 + a2

Gσ12 + a3 Gσ13 

b1
Pσ12 + b2

Pσ2
2 + b3 Pσ23 = a1

Gσ12 + a2 Gσ2
2 + a3 Gσ2          [12.24]

b1
Pσ13 + b2 Pσ23 + b3 Pσ3

2 = a1
Gσ13 + a2

Gσ23 + a3 Gσ3
2 

Hazel, a partir del desarrollo de Smith, modificó las ecuaciones del índice 
partiendo de la siguiente ecuación de respuesta:

∆H = ibHIσI = i rHI σH  

Como se explicó anteriormente, debido a que σH es una constante o pará-
metro poblacional, la única manera de maximizar la respuesta a la selección 
es aumentar el producto bHIσI o bien la correlación entre el índice y el geno-
tipo agregado (rHI). A partir de las ecuaciones de Smith [12.24] si se dividen 
ambos miembros de la igualdad por el producto σH σPi  obtendremos:

b1 Pσ1/σH + b2 Pr12 Pσ2/σH + b3 
Pr13 Pσ3/σH = rP1H 

b1 Pr12 Pσ1/σH + b2 Pσ2/σH + b3 Pr23 Pσ3 /σH = rP2H 

b1 Pr13 Pσ1 /σH + b2 Pr23 Pσ2/σH + b3
 Pσ3 /σH = rP3H

Suponiendo que se mejoren simultáneamente dos caracteres, el sistema de 
ecuaciones del índice puede expresarse en términos de variancias y cova-
riancias genéticas y fenotípicas, pero también en términos de correlaciones.
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En el primer caso:

b1
Pσ1

2 + b2
Pσ12 =  a1

Gσ1
2 + a2 Gσ12 

b1
Pσ12 + b2

Pσ2
2 =  a1

Gσ12 + a2 Gσ2
2 

En el segundo caso:

b'1+ b’2 Pr12 =  a’1h1 + a’2 h1 Gr12 

b’1 Pr12 + b’2 =  a’1h2 Gr12 + a’2h2

donde:

b’i = (Pσi/σH) bi

a’i = (Gσi/σH) ai

12.3.7.1. Empleo de caracteres secundarios o variables indicadoras
Como se mencionó más arriba, si los pesos económicos se igualan a cero 
en algunos de los caracteres incluidos en el índice, estos actuarán como ca-
racteres secundarios o variables indicadoras. Es decir, que la información 
fenotípica para esos caracteres debe estar disponible, pero no es objetivo 
de la selección obtener una respuesta en ellos. La utilidad de los caracteres 
secundarios reside en que pueden contribuir a mejorar la respuesta en el 
genotipo agregado porque agregan información.

El sistema de ecuaciones conducente a la estimación de los pesos del ín-
dice debe entonces modificarse. Los elementos de la derecha del sistema 
de ecuaciones ubicados en las columnas de los caracteres secundarios se 
eliminan y por lo tanto no será necesario disponer de estimaciones de sus 
variancias y covariancias genotípicas.

Los términos ai son los pesos o valores económicos relativos. En el caso 
de variables indicadoras ai = 0 puesto que no es el objetivo mejorar esos 
caracteres. Suponiendo que se miden cinco caracteres, designados 1, 2, 3, 
4, 5 y solo se quisiera mejorar el carácter 1 (con una ponderación de 1), el 
vector a’ sería:

a’ = (1     0     0     0     0)

Si, en cambio, se deseara mejorar el carácter 3:

a’ = (0     0     1     0     0)
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Asumamos que disponemos de información fenotípica para tres caracte-
res y que se desea mejorar solamente la media genotípica de la población 
para el carácter 1. En tal caso podemos escribir las ecuaciones del índice 
de Smith de la siguiente manera:

b1
 Pσ1

2 + b2 Pσ12 + b3 Pσ13 = Gσ1
2 

b1 Pσ12 + b2 Pσ2
2 + b3 Pσ23 = Gσ12 

b1 Pσ13 + b2 Pσ23 + b3 Pσ3
2 = Gσ13

En forma matricial esta expresión puede reescribirse como:

Pb = g

donde g es la columna de variancias y covariancias genotípicas del único 
carácter para mejorar.

Asumamos que se van a emplear dos caracteres secundarios que pre-
sentan mayor heredabilidad que el carácter primario para mejorar y alta 
correlación genotípica. En este caso:

A = Carácter primario que interesa mejorar

B,C = Caracteres secundarios

A,B,C = Caracteres para incluir en el índice

Será necesario tener ciertas estimaciones de las variancias fenotípicas y 
genéticas (Pσi

2,Gσi
2) de los caracteres involucrados y de las covariancias 

fenotípicas y genéticas (Pσij,Gσij). Particularmente en este caso: 
GσA

2     GσAB     PσA
2     PσAB

    GσAC     PσB
2     PσAC

     PσC
2     PσBC

Las ecuaciones del índice serán:

b1
 PσA

2 + b2 PσAB + b3 PσAC = GσA
2

b1 PσAB + b2 PσB
2 + b3 PσBC = GσAB

b1 PσAC  + b2 
PσBC + b3 

PσC
2 = GσAC

Puede observarse que hay tantas ecuaciones como caracteres medidos, 
la primera en relación con A, la segunda con B y la tercera con C. En cada 
ecuación aparece el subscripto correspondiente en cada término. La primera 
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columna de la izquierda lleva el subscripto A, la segunda el B, la tercera el C. 
Las variancias y covariancias del miembro de la izquierda son fenotípicas.

Cuando fila y columna coinciden con el subscripto se colocan variancias, caso 
contrario covariancias. El término de la derecha del sistema de ecuaciones tie-
ne una sola columna y comparten el subíndice del carácter para mejorar. Solo 
aparecen parámetros genéticos. Si el carácter para mejorar no fuera incluido 
en el índice (medido), el término de la derecha solo tendría covariancias.

Las ecuaciones del índice de Hazel deberían reescribirse como (Baker, 1986):

b1
 Pσ1 /Gσ1 + b2 Pr12

 Pσ2/Gσ1 + b3 Pr13
Pσ3/Gσ1 = h1 

b1 Pr12 Pσ1/Gσ1 + b2 Pσ2/Gσ1 + b3
 Pr23

Pσ3/Gσ1 = h2 

b1 Pr13 Pσ1/Gσ1 + b2 Pr23 Pσ2/Gσ1 + b3 Pσ3/Gσ1 = h3 

La respuesta esperada a la selección para mejorar el carácter A utilizando 
como variables del índice al mismo carácter y a los caracteres B y C como 
secundarios será:

RI = i Gσ1
2 rG1I 

Donde Gσ1
2 es la variancia genotípica del carácter para mejorar y rG1I es la 

correlación genotípica entre el carácter para mejorar (A) y el índice.

La respuesta a la selección para el carácter A por sí solo (sin emplear varia-
bles indicadoras) hubiese sido:

R1 = i Gσ1
2 rG1P1 

Donde Gσ1
2 es la variancia genotípica del carácter para mejorar y rG1P1 es 

la correlación entre los valores genotípicos y fenotípicos del carácter para 
mejorar. Esta última correlación es por definición igual a la raíz cuadrada de 
la heredabilidad del carácter (h1).

12.3.7.2. Índice óptimo de Henderson
El empleo de este índice requiere decidir previamente, para un grupo de 
n caracteres, cuáles serán los m caracteres primarios y cuáles los carac-
teres secundarios (n-m). Posteriormente se calculan índices de selección 
separadamente para cada uno de los caracteres, es decir, para los m carac-
teres primarios (Henderson, 1963). Para ello no es necesario determinar los 
pesos económicos ya que cada carácter primario correspondiente a cada 
índice por separado recibe un peso económico implícito igual a uno.
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Los m índices por separado serán:

I1 = b11 p1 + b12 p2 + … + b1n pn

I2 = b21 p1 + b22 p2 + … + b2n pn

I3 = b31 p1 + b32 p2 + … + b3n pn

.................................................
Im = bm1 p1 + bm2 p2 + … + bmn pn

Los bij correspondientes al o los caracteres que no contribuyen al mejora-
miento del carácter primario serán iguales a cero.

En la siguiente etapa se construye el índice final (I’) a partir de la expresión:

I’ = a1I1 + a2I2 + … + amIm

= (a1b11p1 + a1b12p2+ …+a1b1npn) 

+ (a2b21p1 + a2b22p2+ …+a2b2npn)

+ …+ (ambm1p1+ambm2p2+…+ambmnpn) 

= (a1b11 +a2b21+ …+ambm1)p1  

+ (a1b12 +a2b22+ … +ambm2)p2 

+ … + (a1b1n +a2b2n + … +ambmn)pn

La ventaja del índice de Henderson reside en la facilidad con que puede 
calcularse un nuevo índice I’ ante modificaciones de los pesos económicos 
de los caracteres primarios (objetivos del mejoramiento) sin necesidad de 
recalcular los índices individuales. 

Asumamos que desea diseñarse un índice de Henderson a partir de un gru-
po de n=5 caracteres (A, B, C, D y E), que se desean mejorar los caracteres 
A y D, que los tres primeros caracteres no son útiles para mejorar el ca-
rácter D y que tanto D como E no sirven para mejorar el carácter A. Esta 
información la utilizaremos para definir los pesos de los índices individua-
les que serán iguales a cero. 

El índice apropiado para mejorar el carácter primario A será de la forma:

IA = bA pA + bB pB + bC pC

Nótese que con base en el supuesto de que ni D ni E resultan útiles para 
mejorar el carácter primario A, sus pesos del índice b serán iguales a cero 
y los términos correspondientes por lo tanto desaparecen de la expresión.
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Asumamos un índice para mejorar el carácter D como:

ID = bDpD - bEpE

Si los caracteres A y D tuvieran pesos económicos 1 y 0,3, respectivamen-
te, el mejor índice para mejorar A y D sería:

I’ = (1)IA + (0,3) ID = (1)(bApA + bBpB + bCpC)+ (0,3)(bDpD – bEpE)

Si en cambio los caracteres A y D tuvieran pesos económicos 1 y 1,5 el 
mejor índice para mejorar A y D sería:

I’ = (1)(bApA + bBpB + bCpC) + (1,5) (bDpD - bEpE)

12.3.8. Índice base o de Williams
Las estimaciones de variancias y covariancias necesarias para calcular el 
índice de selección tienen asociados errores de estimación. En circunstan-
cias en las que los errores son importantes, puede resultar más conveniente 
emplear el denominado índice base (Williams, 1962). El índice base es apli-
cable cuando los caracteres genotípicos que interesan mejorar coinciden 
con los caracteres fenotípicos que se miden. En otras palabras, todos los 
caracteres son primarios.

En el índice base de Williams se utilizan como pesos del índice a los pesos 
económicos, es decir que bi = ai. 

El índice base en forma matricial toma la forma:

IB = a’P

Y por lo tanto:

σI
2 = a’Pa 

σH
2 = a’Ga

rIH = (a’Ga/a´Pa)0,5

12.3.8.1. Índice base modificado
Para las situaciones en que los caracteres para seleccionar poseen pesos 
económicos iguales o muy similares, Smith et al. (1981) propusieron el em-
pleo de un índice base modificado en el que los pesos del índice son las 
heredabilidades de cada carácter: 

I = a1h2
1p1 + a2 h2

2p2 + … + anh2
1npn
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O bien:

I = ∑aih2
i Pi

Matricialmente: 

IBM = (ah2)’P

En este caso los pesos económicos son positivos o negativos, según que 
el carácter contribuya favorable o desfavorablemente al valor genotípico 
agregado. Smith et al. (1981) sostienen que este índice resulta muy eficiente 
cuando los caracteres incorporados al índice no están correlacionados, o sus 
coeficientes de correlación en valores absolutos resultan ser menores a 0,30.

Si los pesos económicos fueran iguales, el índice base modificado expresa-
do en forma matricial es:

IBM = (h2)’P

La eficiencia del índice base es similar a la del índice óptimo cuando los 
caracteres del índice están escasamente correlacionados y la magnitud re-
lativa de sus variancias resulta ser una buena medida de su importancia 
relativa (Baker, 1986).

12.3.9. Índices restringidos
En un índice clásico las características de los cambios por selección que 
pueden ocurrir en la media de los caracteres componentes de H responde-
rán a la matriz de correlaciones genéticas que los vincula. Ocasionalmente 
puede suceder que la aplicación de un índice de selección clásico (I) no 
lleve a lograr mejoras en la magnitud y sentido deseado para todos los 
caracteres incorporados en el mérito agregado (H). Ello puede ocurrir cuan-
do un carácter tiene baja heredabilidad y existen diferencias importantes 
entre las matrices de variancias y covariancias fenotípicas y genotípicas 
(Wricke y Weber, 1986). 

El objetivo del fitomejorador puede ser mejorar varios caracteres que com-
ponen H, pero al mismo tiempo tratar de evitar cambios indeseables en 
otros. Para evitar situaciones como las mencionadas más arriba, pueden 
utilizarse índices restringidos (Kempthorne y Nordskog, 1959; Tallis, 1962; 
Cunningham et al., 1970) e índices de ganancias deseadas (Pesek y Baker, 
1969; Harville, 1975; Tai, 1977). En cierto modo el índice restringido de 
Kempthorne y Nordskog constituye un caso especial del índice de ganan-
cias deseadas, en el que se busca lograr una respuesta nula a la selección 
por el índice para uno o más caracteres.
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Los índices restringidos admiten la incorporación de caracteres secun-
darios y requieren disponer de estimaciones confiables de las variancias 
y covariancias genéticas. La imposición de restricciones en la respuesta 
para ciertos caracteres reduce la correlación entre el índice de selección y 
el mérito agregado (rHI) y consecuentemente con ello la respuesta espera-
da a la selección disminuye (Baker, 1986).

12.3.9.1. Índices restringidos de Kempthorne y Nordskog (1959), 
Cunningham et al. (1970) y Tallis (1962)
Esencialmente los pesos del índice (bi) en los índices restringidos se eli-
gen de modo tal que algunas de las covariancias entre el índice I y los 
valores de mejora del carácter que se restringe (gi) se igualan a cero. El 
objetivo es maximizar el genotipo agregado restringiendo el cambio en 
algunos caracteres (RGi=0).

En el caso de que se restringiera (anulara) la respuesta al carácter 1 em-
pleando un índice fenotípico que considera n caracteres:

σIg1 = b1σp1g1 + b2σp2g1 + …+ bn σpng1 = (c1)’b = 0 

donde c1 es la primera columna de la matriz C (o G), es decir, la que corres-
ponde al carácter 1.

La relación entre un índice restringido (IR) y no restringido (I) en términos 
matriciales adopta la siguiente expresión:

IR = IM 

donde M es una matriz modificatoria.

Cunningham et al. (1970), por su parte, propusieron un índice restringido a 
partir de:

P*b* = G*a

Donde Gi es la columna i-ésima de G correspondiente al carácter i-ésimo 
que se restringe.

b = [I - P-1Gi(G’i P-1Gi)-1 G’i]P-1G a

bd = (G’i P-1Gi)-1 G’i P-1G a
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El valor de bd resulta ser el peso económico con signo negativo que sería 
necesario emplear para producir una respuesta nula en el carácter restringi-
do si se hubiera aplicado un índice clásico. Se trata de una variable dummy 
que no se utiliza en la ecuación del índice.

Los desarrollos de Cunnigham et al. y de Kempthorne y Nordkog son equiva-
lentes y conducen por lo tanto a la estimación de pesos del índice idénticos.

Tallis (1962) propuso un índice restringido, pero con una restricción menos es-
tricta. En este caso RGi=ki, donde ki es una constante diferente a cero. Cuando 
ki=0, el índice restringido de Tallis y el de Kempthorne y Nordskog coinciden.

12.3.9.2. Índice de ganancias o respuestas deseadas (Pesek y Baker,1969; 
Harville, 1975; Tai, 1977)
El índice de ganancias deseadas (Pesek y Baker, 1969) no admite el empleo 
de caracteres secundarios para mejorar la respuesta a la selección en los 
caracteres principales. En otras palabras, los caracteres que se incorporan 
en el índice coinciden con los caracteres que se quieren mejorar (n=m). 
Este índice es similar al de Tallis (1962), pero las restricciones se aplican a 
todos los caracteres del índice.

Cuando es difícil definir los pesos económicos ai conviene expresarlos 
como objetivos específicos de selección, en términos de valores óptimos 
para cada carácter. El índice de ganancias deseadas no requiere estable-
cer pesos económicos, sino indicar en su lugar el genotipo deseado, que 
se expresa en el vector de ganancias o respuestas deseadas (Rgd). Así por 
ejemplo, si se desean mejorar tres caracteres (A, B y C) y se desea lograr 
una respuesta tres veces mayor en el carácter B que en el A y del doble para 
el carácter C que en el A, el vector sería el siguiente:

El índice de ganancias deseadas toma la forma:

I = b’P,

y los pesos del índice se determinan como:

b’ = G-1Rgd
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En todo caso los pesos económicos pueden calcularse a posteriori, una vez 
conocidos los pesos del índice, mediante la ecuación:

a = G-1Pb

Los antecedentes de utilización del índice de ganancias deseadas sugieren 
que para que este índice resulte eficiente esas ganancias deberían ser pro-
porcionales a la magnitud de los desvíos estándar de los caracteres que 
interesa seleccionar.

El índice de ganancias deseadas de Harville (1975) es una generalización 
del índice de Pesek y Baker (1969), pero a diferencia de este último permite 
incorporar en el índice caracteres o variables secundarias. Si no se utilizan 
variables secundarias, las estimaciones de los pesos del índice de Pesek y 
Baker y el de Harville resultan iguales.

Los índices restringidos de Pesek y Baker, Tai y Harville son equivalentes 
al índice de Tallis cuando las restricciones se aplican a todos los caracte-
res del índice. En circunstancias en que solo algunos de los caracteres se 
restringen, el índice de Tallis resultaría menos eficiente que los de Harville 
y Tai (Baker, 1986).

12.3.10. Índice multiplicativo
Elston (1963) propuso un índice multiplicativo de los valores fenotípicos. Re-
quiere la transformación previa de los datos observados de cada carácter, 
xi, por el valor mínimo ki establecido por el fitomejorador para seleccionar. 
De tal manera: 

Ie = (x1 - k1)(x2 - k2)…(xn – kn) = ∏(xi – ki)

Una vez calculados los valores del índice para las unidades de selección 
se ordenan de mayor a menor. Los valores fenotípicos de cada carácter se 
transforman para que todos ellos tengan variancia igual a 1.

El índice multiplicativo de Elston posee la ventaja de no requerir estimacio-
nes de los parámetros genéticos o fenotípicos y resulta apropiado cuando 
es difícil estimar los pesos económicos. Implicitamente adjudica a cada 
carácter un peso económico similar, lo cual significa una ventaja cuando no 
hay manera objetiva de determinar su importancia relativa. 

Cuando los histogramas de los caracteres observados son muy diferentes, 
Elston (1963) propuso aplicar una transformación, a fin de que los histo-
gramas de todas las variables sean parecidos en posición y que todos los 
valores sean positivos:

x’ij = log (xij - ki)
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Una vez definidos los valores x'ij, debe definirse a ki' basada en la expresión 
ki' = n (min. xij - max xij)/(n-1), donde n es el número de unidades de se-
lección. De tal manera el índice multiplicativo se construye como:

Ie’ = (x1’ - k1’)(x2’ - k2’)…(xn’ - kn’) = ∏(xi’ - ki’)

Baker sostiene que este índice sería equivalente a un índice base, donde los 
pesos de cada carácter son:

bi = 1/Pσi  ,

donde Pσi es el desvío estándar fenotípico del i-ésimo carácter incorporado 
en el índice fenotípico.

Esta opción resulta apropiada cuando los caracteres tienen importancia similar 
para los objetivos del fitomejorador. Si los caracteres tuvieran diferente impor-
tancia, sería más conveniente utilizar el índice base de Williams (Baker, 1986).

La respuesta en el genotipo agregado empleando el índice de Elston es 
equivalente a la obtenible con el índice de Smith y Hazel donde bi = 1/Pσi 
(Crosbie et al.,1980).

12.3.11. Índice de suma de rankings
Fue propuesto por Mulamba y Mock (1978) y el índice se construye a partir de:

I = ∑ ranking (pi)

Donde pi hace referencia al valor observado de cada genotipo para el i-
ésimo carácter considerado en el índice.

Al igual que para el índice multiplicativo, la respuesta esperada sería pareci-
da a la obtenible con un índice de Smith y Hazel, donde los coeficientes del 
índice son los recíprocos de los desvíos estándar fenotípicos.

12.3.12. Otros índices no lineales
Kempthorne y Nordskog (1959) postularon un índice de selección en el que 
el genotipo agregado es una función cuadrática del valor genotípico. Otro 
tipo de índices resultaría como producto o cociente entre variables (en es-
cala logarítmica son lineales).

El índice de Schwarzbach (1972), citado por Wricke y Weber (1986), con-
sidera m=n y un genotipo ideal definido por el fitomejorador. Para cada 
genotipo se miden las distancias fenotípicas respecto a ese genotipo ideal. 
Pueden emplearse medidas de distancias euclidianas, de Mahalanobis, etc. 



GENÉTICA CUANTITATIVA PARA MEJORADORES DE PLANTAS

398                                                                                                                 

A modo de ejemplo:

Dk-ésimo fenotipo = [Σ ai (pki - gi)2]0,5

donde:

Dk es el índice de distancia euclidiana entre el individuo o familia 
k-ésima respecto del genotipo ideal u objetivo del fitomejorador, 
medido sobre i caracteres que se incluyen en el índice;

ai es el peso económico del carácter; 

pik es la medida fenotípica observada del i-ésimo en el individuo 
o familia k-ésima 

y gi es el valor genotípico ideal para el carácter j.

12.4. Comparación de la eficiencia de diferentes 
estrategias de selección para caracteres múltiples
Las eficiencias relativas de estrategias selectivas alternativas dependerán de 
si los caracteres bajo selección están o no genéticamente correlacionados.

Hazel y Lush (1942), citados por Baker (1986) compararon la respuesta 
esperada a la selección de m caracteres independientes y con distribución 
normal, en términos de sus heredabilidades (h2), pesos económicos (am) 
y variancias fenotípicas (Pσm) para tres modalidades de selección. La res-
puesta esperada empleando un índice de selección será:

RI = i (a1
2 h1

4 Pσ1
2 + a2

2 h2
4 pσ2

2 + … + am
2 hm

4 pσ2
m)0,5

La respuesta a la selección por niveles de corte independientes:

RNCI = i1 a1 h1
2 Pσ1 + i2 a2 h2

2 Pσ2 + … + im am hm
2 Pσm 

y la respuesta a la selección en tándem (para cada etapa secuencial):

RST = i Pσ h2

Asumiendo que los productos entre los pesos económicos, la heredabilidad 
y el desvío estándar fenotípico fueran los mismos para cualquier carácter 
incluido en el índice, es decir que:

ai hi
2 Pσi = c,
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donde c es una constante, se cumple que:

RI = (m)0,5 i a h2 Pσ 

RNCI = m k´a h2 Pσ 

RST = i a h2 σp  ,

donde k´ depende de la fracción de la población que se selecciona aplican-
do cada uno de los niveles independientes de corte.

Bajo estas condiciones concluyeron que aplicando la misma intensidad de 
selección la respuesta al índice de selección será mayor a la de la selec-
ción en tándem y tanto mayor cuanto más caracteres sean considerados. 
La eficiencia de la selección por niveles de corte independiente se puede 
aproximar a la del índice de selección cuanto menos caracteres se selec-
cionen y se usen mayores intensidades de selección. La ventaja de RNCI 
respecto de RST aumenta con el número de caracteres y cuanto mayor es la 
intensidad de selección.

Young (1961) concluyó que, por una parte, RI es mayor que RST cuanto 
mayor es m y cuanto más similares sean los pesos económicos. Por otra 
parte, RI es mejor que RNCI cuando los pesos económicos son similares y las 
intensidades de selección son bajas o intermedias. 

Cuando los m caracteres bajo selección están correlacionados, las eficien-
cias relativas de RI, RNCI y RST cambian según cómo sean Pr, Gr y la proporción 
entre las covariancias de los valores genotípicos de los caracteres indivi-
duales con el genotipo agregado y el desvío estándar fenotípico de cada 
carácter (Young, 1961; Finney, 1962). 

Cuando hay mucha diferencia entre los caracteres para la proporción 
(σGi,H/Pσi), la selección en tándem y en niveles de corte independientes se 
aproximan en eficiencia a la selección basada en índices. Si bien resulta 
difícil generalizar, el orden de las eficiencias expresados a través de la 
magnitud de las respuestas tendería a ser el siguiente:

RI ≥ RNCI ≥ RST

Para mejorar un carácter simple, el uso de un índice con varios caracteres, 
además del que se mejora, permite obtener mejores respuestas que la se-
lección directa (Baker, 1986).

El número de caracteres incorporados en el índice determina la cantidad 
de parámetros genéticos que es necesario estimar y por lo tanto a mayor 
número de caracteres, mayor costo para aplicar el índice de selección. Una 
manera de determinar si conviene incorporar un carácter en el índice es 
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determinar su contribución relativa al mejoramiento del genotipo agregado. 
Cunningham (1969) propone comparar la eficiencia de índices reducidos 
(con m-1 caracteres) respecto de un índice original (con m caracteres) a 
partir del cociente entre sus respectivos desvíos estándares fenotípicos 
mediante la siguiente expresión:

ER = {[b´Pb - (bi
2/wii)]/b´Pb}0,5

El término bi es el que corresponde al coeficiente del índice original para el 
carácter que se elimina del índice reducido y wii es el elemento de la inver-
sa de la matriz de variancias y covariancias fenotípicas que corresponde 
al i-ésimo carácter.

Otra medida de la eficiencia relativa es calcular la relación entre las correla-
ciones entre el genotipo agregado y los valores de los índices que se están 
comparando. Así por ejemplo, Baker (1986) llegó a concluir que la mayor 
ventaja del índice óptimo respecto del índice base ocurre cuando la mitad 
de los caracteres tiene alta heredabilidad y los restantes muy baja hereda-
bilidad. Lo opuesto sucede cuando los caracteres incluidos en los índices 
no difieren tanto en su heredabilidad.

Alternativamente, pueden compararse las respuestas esperadas en el ge-
notipo agregado empleando el índice original y los índices reducidos, o bien 
comparar la respuesta esperada en el i-ésimo carácter empleando el índice 
o haciendo selección individualmente para ese carácter.

Si las correlaciones genotípicas y fenotípicas entre los caracteres son cerca-
nas a cero y b = ai σG(i) = k, siempre el índice óptimo será mejor que el índice 
estimado. No obstante, cuando no se dispone de buenas estimaciones de 
las variancias y covariancias poblacionales, la eficiencia del índice estimado 
puede ser menor que la de un índice base. Por lo tanto convendrá utilizar el 
índice estimado únicamente cuando se cuenta con estimaciones confiables 
y realistas de los parámetros genéticos, o cuando las heredabilidades sugie-
ren que el índice óptimo podría ser mucho mejor que el índice base.

12.5. Selección combinada basada en informa-
ción molecular y fenotípica
Si los efectos de genes de interés detectados en desequilibrio de ligamien-
to con marcadores moleculares no explican una fracción importante de la 
variabilidad fenotípica del carácter, la respuesta obtenible por selección 
basada en su solo aumento de frecuencia puede esperarse que no sea im-
portante. En tal circunstancia puede resultar más conveniente combinar la 
selección sobre las dos fuentes de variabilidad disponible: 
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a. variabilidad no asociada a ningún QTL;
b. variabilidad explicada por QTLs.

Chakraborty et al. (2002) y Dekkers y Van Arendok (1998) propusieron un 
esquema de selección asistida por marcadores para 1 o 2 QTLs con efecto 
suficientemente grande y fondo genético poligénico.  Para ello se emplea 
un Indice Marcador-Fenotipo.

12.5.1. Índice Marcador-Fenotipo
Se utilizan los marcadores para mejorar la predicción del valor de mejora de 
un individuo y a partir de este valor se seleccionan los mejores individuos 
(Whittaker, 2001).  En cierto modo es como si la información molecular 
actuara como un caracter secundario que se incluye en el índice fenotípico.

Las bases teóricas de este sistema fueron expuestas por Lande y Thomp-
son (1990):

 •  A cada marcador, según su efecto se le adjudica un puntaje o score 
molecular.

 •  Para múltiples marcadores, el puntaje de un individuo será la suma-
toria de los puntajes moleculares.

 •  Suponiendo que para cada individuo consideramos como dos carac-
teres correlacionados la información fenotípica (P) y la información 
molecular (M), se propone un índice lineal de la forma:

I = bM M + bP P

Se ha encontrado que este índice resulta más eficiente en caracteres de 
baja heredabilidad, pero Moreau et al. (1998) sostienen que en caracteres 
de baja heredabilidad también se reduce el poder de detección de efectos 
de marcadores y entonces la mejor situación para aplicarlo es cuando la 
heredabilidad es moderada. Si los efectos de los marcadores estuvieran 
sobreestimados, el índice puede poner más peso sobre la información mo-
lecular y en consecuencia afectarse (reducirse) la respuesta obtenible a 
partir del índice. Otra desventaja de este esquema de selección es que no 
se evitan los costos adicionales que se agregan con la fenotipificación, lo 
cual no ocurre con los esquemas de construcción de genotipos o genotype 
building, o con la selección recurrente genómica.
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12.6. Aplicación del concepto de índices de selec-
ción a la selección intrapoblacional en varias etapas
En cualquier programa de mejoramiento con una disponibilidad finita de 
recursos, en las diferentes etapas de evaluación se emplea un número va-
riable de repeticiones y localidades y se tiende a asignar un número mayor 
de recursos (combinaciones de parcelas de repeticiones y de ambientes) 
por genotipo en las etapas avanzadas de la selección. Es preciso proceder 
a un descarte de genotipos deficientes que libere recursos para evaluar con 
mayor heredabilidad los genotipos aparentemente más promisorios. 

Asumamos que el programa dispone en total de N parcelas experimentales 
y que un número G de genotipos se evalúan en 1 localidad. Luego de efec-
tuadas S etapas de selección, se llega a un número final αG de genotipos 
seleccionados. En cada etapa i-ésima de selección (Si) se retiene (seleccio-
na) una fracción αi.

Por lo tanto la fracción final de los G genotipos iniciales será:

α = ∏ αi = α1 α2 α3 … αi

donde ∏ es el operador multiplicatoria.

Asumamos también que para la i-ésima etapa de selección se dispone de 
Ni parcelas de evaluación. De tal modo:

N = Σ Ni

Finney (1958) propone un esquema de selección cercano al óptimo (en tér-
minos de la mayor respuesta esperable) en el cual:

αi = α1/S ,     [12.25]

Ni = N/S,     [12.26]

A manera de ejemplo, asumiendo que hay un total de N=30000 parcelas 
experimentales que deben asignarse a 4 etapas de selección aplicadas a 
un número inicial de G=1500 genotipos y que la proporción final de ge-
notipos seleccionados resultado de las cuatro etapas de selección fuera 
α=0,0007:

Aplicando [12.26]:

Ni = 30000/4 = 7500 parcelas por etapa de selección, por lo tanto:

N1 = N2 = N3 = N4 = 7500 parcelas.
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Y por [12.25] concluimos que:

αi = (0,0007)(1/4) = 0,1625 es decir que

α1 = α2 = α3 = α4 = 0,1625

La aplicación de estos criterios de Finney al ejemplo se presenta en la Tabla 12.2.

Etapa N.° genotipos evaluados N.° repeticiones N.° genotipos selectos

1 G1=1500 N1/G1=7500/1500=5 α1G1 = (0,1625) 1500 =244

2 G2=α1 G1 =244 N2/G2=7500/244=30 α1α2G1 = α2 G2 = (0,1625) 244=40

3 G3=α2G2 =40 N3/G3=7500/40=188 α1α2α3G1 = α3 G3 =(0,1625) 40 = 7

4 G4=α3G3 =7 N4/G4=7500/7=1071 α1α2α3α4G1 = α4 G4 =(0,1625) 7 =1

Tabla 12.2 
Asignación de parcelas experimentales y proporción de genotipos seleccionados en un programa de 
selección en cuatro etapas, partiendo de un total de 30000 parcelas disponibles, 1500 genotipos bajo 
selección y una proporción final de genotipos selectos de 0,0007.

La información presentada en la Tabla 12.2 es una aproximación al óptimo, 
puesto que no se están considerando las variancias genéticas y no genéticas 
(y por lo tanto la heredabilidad). El valor óptimo caerá en algún punto donde:

α1 < α2 …< αs 

y

N1 < N2 … < Ns (Wricke y Weber, 1986).

Cochran (1951) analizó la respuesta esperada a este tipo de selección 
por etapas considerando que la selección que se hace en cada una ope-
raría como si se tratara de caracteres diferentes, tal como se realiza en 
la selección por niveles de corte independientes (este mismo capítulo). 
Considerando que se seleccionará solamente en dos etapas, finalmente la 
población total de genotipos podrá subdividirse en un grupo de genotipos 
que solo se evaluaron en la etapa 1 y no fueron seleccionados, el grupo de 
genotipos que se seleccionaron (retuvieron) en la etapa 1, pero no en la 
etapa 2 y los que fueron seleccionados en ambas etapas (Figura 12.7).
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Figura 12.7. 
Distribución de una 
población de geno-
tipos expuesta a un 
proceso de selección 
en dos etapas.

Pese a que el método de Finney no tiene en cuenta diferentes combina-
ciones relativas de variancias genotípicas y ambientales (heredabilidades), 
Cochran (1951) concluyó que para muchas de ellas la solución aproxima-
da de Finney se acerca a la estrategia óptima (Tabla 12.3). Las columnas 
encabezadas con r1 y r2 corresponden al número de repeticiones en la pri-
mera y segunda etapas correspondientes al óptimo, redondeadas a la cifra 
entera más próxima).

σ2
G / σ2

E

Solución óptima según Cochran Solución óptima según Finney

α1 α2 r1 r2 R α1 α2 r1 r2 R

0,1 0,22 0,28 1 6 1.050 0,25 0,25 1 4 1.039

1,0 0,21 0,30 1 4 1.772 0,25 0,25 1 4 1.770

2,0 0,20 0,31 1 5 1.874 0,25 0,25 1 4 1.869

10,0 0,15 0,42 1 7 1.956 0,25 0,25 1 4 1.948

Tabla 12.3. 
Asignación de porcentajes de genotipos retenidos en cada etapa (αi) y número de repeticiones (ri) o 
parcelas de evaluación (redondeadas al número entero más próximo) y respuesta esperada (R) en un 
programa de selección en dos etapas, para diferentes relaciones de variancias genéticas y ambientales, 
de acuerdo a Cochran (1951) y siguiendo la propuesta de Finney (1958). Se asume que la fracción total 
seleccionada es el 6,25 % de los genotipos evaluados.
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12.6.1. Respuestas con diferentes estrategias de selección 
por etapas
Analizaremos cuál es la respuesta a tres estrategias de selección: en una 
etapa, en dos etapas y en múltiples etapas.

La mayor respuesta posible a la selección (medida en desvíos estándar de 
la media de la población original de N genotipos) o la situación óptima, con-
siderando que se trabajara sin error, dependerá de la fracción de genotipos 
seleccionados hasta la etapa final (Figura 12.8).

Figura 12.8. 
Respuestas óptimas alcanzables bajo el supuesto de heredabilidad igual a 1 en función de diferentes 
fracciones de genotipos seleccionados. Los valores indicados en amarillo corresponden a la fracción 
seleccionada en la población (π), y los valores en negro a la ubicación de la media de la población (res-
puesta) expresado en desvíos estándares de la población original. Basado en Finney, 1958.

12.6.1.2. Selección en una etapa
Finney (1958) analizó las respuestas a la selección en un número variable 
de etapas. El autor definió primeramente a v como la relación entre los des-
víos estándares fenotípico y genotípico de la distribución de N genotipos, o 
dicho de otra manera, el recíproco de la raíz cuadrada de la heredabilidad. 
Si N fuera suficientemente grande, la respuesta obtenible medida como di-
ferencia entre el comportamiento (por ejemplo rendimiento de grano) de n 
genotipos seleccionados y los N iniciales podría ser mayor si los recursos 
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disponibles los aplicáramos a evaluar inicialmente no a la totalidad, sino 
solo a una fracción tomada al azar de N, designando a esa fracción como 
(αo). En consecuencia el número de genotipos para evaluar será (αoN).

Si el esquema de evaluación y consiguiente selección se concentra en una úni-
ca etapa (k=1), entonces la proporción final de genotipos seleccionados será:

αoα1= α

Finney (1958) ha probado una relación entre la respuesta obtenible en una 
etapa expresada en desvíos estándares y la proporción α1 de genotipos 
seleccionados:

R1 = (Xn - XN)/σP ≈ 1/αv2 ≈ h2/α

donde:

R1 es la respuesta a la selección en una única etapa,

Xn es la media de los genotipos seleccionados,

XN es la media de todos los genotipos,

α es la fracción de genotipos seleccionados,

v2 = 1/h2, es la relación entre la variancia fenotípica y la variancia ge-
notípica de la población de genotipos evaluados.

Las gráficas provistas por Finney (1958) permiten determinar para cada es-
cenario definido por la magnitud (αv2) cuál es la proporción α1 que debería 
retenerse para acercarse a la máxima respuesta posible. Se recomienda 
al lector acudir al manuscrito original para inspeccionar la figura. Algunos 
conceptos que pueden extraerse de esta son los siguientes:

 •  Cuando la relación entre la variancia fenotípica y genotípica es ele-
vada (alto v, baja h2) la respuesta a la selección es reducida. En tal 
caso resultará conveniente hacer un descarte previo a la evaluación, 
de manera de evaluar αoN genotipos con un mayor nivel de recursos 
que aumenten la heredabilidad (que disminuyan v) al reducir el error.

 •  Cuando la relación entre la variancia fenotípica y genotípica es baja 
(bajo v, alta h2), la respuesta esperada es más elevada y tanto mayor 
cuanto menor sea α1.
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12.6.1.3. Selección en dos etapas
La selección en dos etapas (k=2) tiene ligeras ventajas respecto de la 
respuesta esperada con la selección en una única etapa cuando el error 
experimental es importante. El beneficio del descarte aleatorio anterior a 
la evaluación resulta de menor beneficio a medida que aumenta el número 
de etapas de selección. El óptimo de proporción de individuos retenidos en 
cada etapa es αi = α1/k, de modo que α1 = α2 = α3 = … αk.

Cochran (1951) analizó la selección en varias etapas empleando índices de 
selección y la manera de lograr una respuesta óptima. Si en la etapa 1 de la 
selección se retiene una proporción α1 del total de genotipos, ello permitirá 
sumar parcelas de evaluación adicionales para cada genotipo en la etapa 
2. Por ejemplo, si se dispusiera de 1000 parcelas para evaluar 500 genoti-
pos y se seleccionara en la primera etapa α1=0,50 de los genotipos, para 
la etapa 2 se podrá disponer de (1000/500)(1/α1) = 4 repeticiones para 
evaluar, es decir, el doble que en la etapa 1.

El valor fenotípico del genotipo i-ésimo en la etapa 1 será:

Pi1 = Gi + Ei1  ,

donde Gi es el valor genotípico y Ei1 es el desvío ambiental en la etapa 1 del 
genotipo i-ésimo.

La variancia fenotípica y la heredabilidad en la etapa 1 serán:

σP1
2 = σG1

2 + σE1
2

h2 = σG1
2/(σG1

2 + σE1
2)

Entonces: σP1
2 = σG1

2(1 + σE1
2/σG1

2)

Siguiendo a Baker (1986) designando a u como la relación σE1
2/σG

2, entonces:

σP1
2 = σG1

2(1 + u)

En la segunda etapa, al haber más parcelas de evalución, la variancia am-
biental puede ser menor, en una proporción λ1 que depende de la intensidad 
de selección utilizada en la primera etapa:

σE2
2 = λ1 σE1

2 = λ1 u σG1
2 

y la variancia fenotípica en la etapa 2:

σP2
2 = σG1

2 (1 + λ1u)
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Nótese que las variancias genéticas en etapa 1 y 2 son iguales, por cuanto 
estamos considerando que no hubo selección (solo un descarte al azar). 
En la etapa segunda, el fitomejorador puede utilizar un índice de selección 
cuyas ecuaciones serán:

b1σG1
2(1+σE1

2/σG1
2) + b2σG1

2 = σG1
2

b1σG1
2 + b2σG1

2(1+ λ1 σE1
2/σG1

2) = σG1
2

La resolución del sistema de ecuaciones es

b1 = λ1u/(λ1u+u) 

b2 = u/(λ1u+u) 

Si estos pesos del índice se expresan en forma relativa uno del otro, serán:

b1 = λ1 

b2 =  1 

De modo que el índice fenotípico es:

I = λ1P1 + P2

Si se hubiese practicado selección en la etapa 1, entonces ocurrirá que 
σG1

2 = σG2
2, de manera que para estimar la respuesta a la selección ba-

sada en este índice es preciso tener en cuenta que una vez realizada la 
primera etapa de selección, habrá cambios en la variancia genotípica que 
queda a disposición para la segunda etapa (σG2

2) (Cochran, 1951). Conse-
cuentemente, la variancia genética que se dispone para la segunda etapa 
de la selección es:

σG2
2 = σG1 2 [1 - h2 i1 (i1 - t1)]

donde 

σG1
2 es la variancia genotípica en la etapa 1,

h2 es la heredabilidad en la etapa 1,

i1 es la intensidad de selección en la etapa 1, y

t1 es el punto de truncamiento medido en desvíos estándar.

La variancia fenotípica en la segunda etapa será:

σP2
2 = σG2

2 + σE2
2 
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Cunningham (1975) demostró que la respuesta a la etapa 2 de la selección 
empleando el índice I=λ1P1+P2 es:

R = i1σG1h + i2 σG1 {(λ1 + 1)(1 - h2s)}/[(λ1
2(1 + u)(1 - s) + 2λ1(1 - s)+(1 - h2s + λ1u)]0,5,

donde 

s = i1 (i1 - t1)

De la aplicación de esta expresión de respuesta para diferentes situaciones 
de heredabilidad e intensidades de selección en la etapa 1 y 2 se puede 
concluir lo siguiente:

 •  Cualquiera será la heredabilidad, si la selección se realiza exclusi-
vamente en una de las etapas, la respuesta esperada cuando se 
concentra solo en la etapa 2 es mayor que cuando se concentra solo 
en la etapa 1.

 •  Las mayores respuestas se logran cuando la proporción de indivi-
duos seleccionados se reparte entre ambas etapas, especialmente 
cuando la intensidad de selección es mayor en la etapa primera (que-
darán más parcelas de evaluación por genotipo en la etapa 2.) La 
ventaja de la selección en dos etapas respecto a una sola es mayor 
cuando las heredabilidades son bajas a intermedias ya que el descar-
te en la etapa 1 por selección libera más parcelas de evaluación para 
la segunda etapa.

 •  El efecto favorable de dividir la proporción de individuos seleccio-
nados entre las dos etapas parece ser mayor cuanto menor es la 
heredabilidad en la etapa 1.

 •  En todos los casos, como era de prever, las mayores respuestas se 
logran con heredabilidades mayores.

La respuesta total a la selección suele ser mayor cuando α1 = α2 = α0,5 para 
varios valores de h2 y donde α es la proporción total de genotipos seleccio-
nados. De acuerdo a Cunningham (1975), si se hicieran 3 etapas, la mejor 
opción sería αi = α⅓ 

Alternativamente, podría haberse planteado seleccionar en la etapa 1 y para 
la selección en la etapa 2 tener en cuenta en forma conjunta las evaluacio-
nes de ambas etapas. Para ello puede definirse un índice de selección de la 
siguiente forma:

I = b1P1 + b2P2  ,

donde

P1 y P2 son las medias fenotípicas de los genotipos en las etapas 1 y 2.
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Los coeficientes bi son los coeficientes de regresión parcial de las medias 
fenotípicas en las etapas 1 y 2 con el valor genotípico g, respectivamente. 

Lo que importa es la relación b1/b2, a los que se los puede estandardizar de 
modo que su sumatoria sea 1. Puede demostrarse que los pesos del índice 
óptimo dependen del número de repeticiones (Wricke y Weber, 1986)

b1=r1/(r1 + r2),

b2=r2/(r1 + r2),

donde r1 y r2 son el número de repeticiones en cada etapa.

12.7. Selección con base en información de parientes
Consideremos una población estructurada en f familias, cada una de ellas 
integrada por igual número de individuos.

Por una parte el valor fenotípico promedio de la f-ésima familia obedece a 
la suma de su valor genotípico (Gf) y el desvío ambiental (error) correspon-
diente (Ef):

Pf = Gf + Ef 

Por otra parte dentro de cada familia, para cada k-ésimo individuo  que la 
compone es posible calcular un desvío entre el valor fenotípico promedio 
de la familia y el valor fenotípico del k-ésimo individuo (Pd):

Pf - Pd  ,

donde

Pd = Gd + Ed 

Siendo Gd el valor genotípico del k-ésimo individuo y Ed el desvío ambiental 
correspondiente.

El objetivo es mejorar el genotipo agregado definido por la suma de los 
valores genotípicos promedio de la familia (Gf) y del k-ésimo individuo (Gd). 

H = Gf + Gd  , 

empleando un índice fenotípico de la forma (Baker, 1986):

I = bfPf + bdPd
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Las ecuaciones del índice son:

bf σPf
2 + bdσP(fd) = σGf

2 + σG(fd) 

bf σP(fd) + bdσPd
2 = σG(fd) + σGd

2 

Como los términos de covariancia son iguales a cero, el sistema y su solu-
ción serán:

bf σPf
2 = σGf

2 

bd σPd
2 = σGd

2 

bf = σGf
2/σPf

2 = hf
2

bd = σGd
2/σPd

2 = hd
2

Denominando h2 a la heredabilidad sobre la base de plantas individuales, 
las heredabilidades entre familias (hf

2) y dentro de familias (hd
2) serán, 

respectivamente:

hf
2 = h2[1+(n - 1)r]/[1 + (n - 1)t]

hd
2 =h2(1 - r)/(1 - t), 

donde:

r es el coeficiente de correlación intraclase genotípico para el tipo 
de familia utilizado y 

t es el coeficiente de correlación intraclase fenotípico para el tipo 
de familia utilizado. 

Para el caso de famílias de hermanos completos, rHC=½ y para familias de 
medios hermanos, rMH=¼.

El coeficiente de correlación intraclase fenotípico para el tipo de familia utilizado,

t=(rσ2
G + σ2

E/n)/(σ2
G + σ2

E)

Cuando n es suficientemente grande, t tiende a ser igual a rh2. 

Finalmente, I=hf
2Pf + hd

2Pd  .

La respuesta a la selección combinada se expresa como 

RC=iσGh[1 + r2(i - h2)(n - 1)/1+(n - 1)rh2)]0,5.
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12.8. Métodos para la elección de progenitores 
basados en caracteres múltiples
Considerando que la mayoría de los caracteres cuantitativos son contro-
lados por muchos loci de pequeño efecto y con acción aditiva, es posible 
estimar o predecir el comportamiento promedio poblacional a partir de las 
características genéticas de los posibles genotipos progenitores de esa po-
blación. El análisis vectorial y el análisis canónico pueden utilizarse para 
elegir los progenitores de una población de cría de modo tal que presente 
el mayor comportamiento medio posible entre diferentes alternativas. Por 
el contrario, mediante métodos basados en distancias multivariadas pue-
den elegirse aquellos progenitores que permitan maximizar la variabilidad 
genética de la población de cría que se desea generar. Cuando los objetivos 
del programa de mejoramiento son a corto plazo, el análisis canónico y el 
análisis vectorial serían los más apropiados, mientras que en programas 
de largo plazo donde interesa disponer de un elevado nivel de variabili-
dad genética, los métodos basados en distancias generalizas serían los 
más convenientes (Baker, 1986). Cualquiera sea el método adoptado, si 
la epistasis fuera importante, la eficiencia de estos sería menor que en su 
ausencia. 

El análisis vectorial fue propuesto por Grafius (1965) y requiere considerar 
qué caracteres tener en cuenta y cuáles son sus importancias relativas. A 
diferencia de los pesos económicos de los índices de selección, Grafius 
propone utilizar los coeficientes de regresión múltiple estandardizados 
correspondientes a distintos caracteres, considerados como variables in-
dependientes, en relación con una estimación del mérito agregado (variable 
dependiente). Los valores fenotípicos de los m caracteres deben transfor-
marse de manera de tener una media general igual a 1. En cierto modo, el 
método implica la definición de un ideotipo, donde los caracteres conside-
rados se ponderan por su importancia relativa. A cada potencial progenitor 
corresponderá un vector y también habrá un vector que define el ideotipo o 
genotipo ideal (Figura 12.9). El método de Grafius no solo permite estable-
cer cuáles deben ser los progenitores de la población de cría, sino también 
en qué proporción deberían contribuir a esta.
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Figura 12.9. 
Representación de la 
ubicación de cinco 
eventuales progenito-
res (A, B, C, D y E) 
de una población de 
cría y de un genotipo 
definido como óptimo 
(O) en un plano 
determinado por los 
valores fenotípicos 
para dos caracteres 
de interés, X e Y. 

Una variante del método vectorial es el análisis propuesto por Pederson (1981).

El análisis canónico es un método multivariado que representa los datos 
fenotípicos de los potenciales progenitores de la población de cría de modo 
tal que permita la mayor discriminación entre ellos o sus agrupamientos. La 
primera variable canónica se calcula transformando los datos para maximi-
zar la relación entre la variancia entre grupos respecto a la variancia dentro 
de grupos. El segundo y posteriores ejes canónicos siguen en importancia 
decreciente a esa relación. Al igual que en los métodos anteriores, los pro-
genitores se eligen teniendo en cuenta la media de la población que podría 
formarse y su desvío con la de la población ideal. En este método no hay 
asignación de pesos o importancia relativa a los caracteres y solo se tienen 
en cuenta por su poder discriminante entre los padres. 

Finalmente los métodos basados en distancias generalizadas estiman las 
que existen entre un grupo de potenciales progenitores de una población 
para varios caracteres de interés. Es un método apto para elegir progenito-
res de poblaciones de cría de especies autógamas.
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CAPÍTULO 13

Interacción genotipo x 
ambiente

13.1. Introducción
En el Capítulo 3 presentamos un modelo lineal sencillo que expresa el valor 
fenotípico (P) como la suma de dos términos, el valor genotípico (G) y el 
desvío ambiental (E):

P = G + E,     [3.1]

La sola sumatoria del valor genotípico y el desvío ambiental puede no 
explicar suficientemente el valor fenotípico de un número de genotipos 
evaluados en diferentes ambientes. En tales situaciones debe incluirse 
otro término que de cuenta del comportamiento diferencial de los genoti-
pos cuando se los expone a una serie de ambientes. Como veremos más 
adelante, y dependiendo del modelo, ese término puede analizarse conside-
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rando una relación de efectos multiplicativos entre genotipos y ambiente. 
En tal caso puede encontrarse una analogía con lo que sucede entre un 
carácter complejo y sus componentes (Baker, 1986). Afortunadamente los 
apartamientos de la linealidad no son tan drásticos como para afectar la 
eficiencia de modelos que parten de ese supuesto.

13.2. Modelo con interacción genotipo x ambiente
El modelo [3.1] asume que todos los genotipos responden de manera simi-
lar a modificaciones en el ambiente en el que se desenvuelven, supuesto 
que frecuentemente no se cumple. Cuando los genotipos se comportan de 
modo diferenciado a las condiciones del ambiente, los valores fenotípicos 
responden a los componentes causales anteriores, más el efecto de la inte-
racción genotipo x ambiente. De tal manera:

P = G + E + IGA

El término de interacción, IGA, no debe confundirse con la covariancia entre 
los valores genotípicos y los desvíos ambientales. Esta última es producto 
de la falta de independencia entre ambos términos y puede ser minimizada 
por el experimentador mediante la simple aleatorización de los genotipos a 
las unidades experimentales disponibles. Por el contrario, el efecto de la in-
teracción genotipo x ambiente es una propiedad inherente al genotipo, que 
contribuye a “obscurecer” aún más la correspondencia entre valor fenotípi-
co y valor genotípico para los caracteres cuantitativos. Ello significa que el 
fitomejorador debe tener en cuenta los efectos de interacción genotipo x 
ambiente, especialmente en programas de selección.

En el contexto de la tarea del mejoramiento genético al referirnos al am-
biente (o macroambiente) aludimos al efecto de localidad, año, estación 
de crecimiento, manejo del cultivo, condiciones de una prueba a escala de 
laboratorio, etc. que imperan sobre el conjunto de genotipos que se están 
evaluando o comparando. Puede definirse como microambiente a las con-
diciones en las que un individuo o genotipo en particular crece rodeado de 
otros en una unidad experimental. Las condiciones microambientales son 
mucho más difíciles de controlar, aun a escala de laboratorio.

A fin de clarificar el concepto de la interacción genotipo x ambiente, la ejem-
plificaremos en el caso más sencillo de comparar el comportamiento de 
solo dos genotipos (1 y 2) expuestos a dos ambientes (A y B) (Tabla 13.1).
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Genotipos
Ambientes Diferencia Promedio 

a través de
ambientesA B A-B

1 P1A P1B P1A - P1B (P1A+P1B)/2= P1.

2 P2A P2B P2A - P2B (P2A+P2B)/2 = P2.

Diferencia 1-2 P1A - P2A P1B - P2B
P1A-P1B -P2A + P2B

Promedio 
a través de 
genotipos

(P1A+P2A)/2= P.A (P1B + P2B)/2= P.B (P1A+P2A+P1B+P2B)/4 = P..

Tabla 13.1. 
Análisis del comportamiento de dos genotipos (1 y 2) expuestos a dos condiciones ambientales (A y B). 
Pij son los valores fenotípicos observados para el genotipo i-ésimo en el ambiente j-ésimo.

La existencia de interacción genotipo x ambiente puede comprobarse 
observando si las diferencias de comportamiento de los dos genotipos ex-
puestos a dos ambientes son distintas de cero. En la Tabla 13.1 ese valor 
se presenta en la celda con texto destacado en negrita. Si dicha celda es 
distinta de cero, ello sucede cuando:

(P1A - P1B) ≠ (P2A - P2B), o su equivalente:

(P1A - P2A) ≠ (P1B - P2B)

Los términos de cada lado de la desigualdad pueden tener ambos el mismo 
signo (>0 o <0) o diferente signo. Esto permite diferenciar dos tipos de 
interacciones genotipo x ambiente. En un primer caso se trata de interaccio-
nes cuantitativas o no cruzadas (o de tipo I) y en el otro caso cualitativas o 
cruzadas (o de tipo II). La denominación de una u otra hace referencia a su 
representación en un gráfico de coordenadas, donde en el eje de las absci-
sas se representan a los valores ambientales y en el eje de las ordenadas a 
los valores fenotípicos (Figura 13.1). Existen pruebas estadísticas para de-
terminar si las interacciones genotipo x ambiente entre pares de genotipos 
evaluados en pares de ambientes son de tipo cruzado (Azzalini y Cox, 1984).
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Figura 13.1. 
Tipos de interacciones genotipo x ambiente. Entre dos genotipos: [a] Ausencia de interacción; [b] In-
teracción cuantitativa o no cruzada; [c1] Interacción cualitativa o cruzada. Entre tres genotipos: [c2] 
Interacción cruzada entre Genotipos 2 y 3, interacción no cruzada entre Genotipos 1 y 3, ausencia de 
interacción entre Genotipos 1 y 2. 

Para el caso más simple de interacción entre dos genotipos evaluados en 
los dos ambientes, aplicaremos el siguiente modelo:

Pij = M + Gi + Ej + IGAij 

donde:

M es la media general,

Pij es la media del valor fenotípico del i-ésimo genotipo en el j-ési-
mo ambiente,

Gi es el efecto del i-ésimo genotipo,

Ej es el efecto del j-ésimo ambiente,

IGAij es el efecto de interacción genotipo x ambiente del i-ésimo 
genotipo evaluado en el j-ésimo ambiente.
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A manera de ejemplo, si se evalúan los genotipos 1 y 2 en los ambientes A 
y B, y las medias observadas a través de repeticiones fueran las indicadas 
en la Tabla 13.2, es posible calcular los efectos considerados en el modelo.

Ambientes Diferencia
Promedio

Genotipos A B A-B

1 100 140 -40 120

2 80 100 -20 90

Diferencia 1-2 20 40 -20

Promedio 90 120 105

Tabla 13.2. 
Análisis del comportamiento de dos genotipos (1 y 2) expuestos a dos condiciones ambientales (A y B). 
Los números descatados en negrita cursiva corresponden a valores fenotípicos observados promedio 
para el genotipo i-ésimo en el ambiente j-ésimo (Pij).

Los efectos de cada ambiente medidos como desvío de la media general 
son los siguientes:

EA = 90 - 105 = -15

EB = 120 - 105 = 15

Análogamente, los efectos de cada genotipo medidos como desvío de la 
media general serán:

G1 = 120 - 105 = 15

G2 = 90 - 105 = -15

Finalmente los efectos de interacción genotipo x ambiente pueden calcu-
larse por diferencia de acuerdo al siguiente modelo:

IGAij = Pij - (M + Gi + Ej)

De tal manera:

IGA1A = 100 - (105 + 15 - 15) = -5

IGA2A = 80 - (105 - 15 - 15) = 5

IGA1B = 140 - (105 + 15 + 15) = 5

IGA2B = 100 - (105 - 15 + 15) = -5
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Por lo tanto los valores fenotípicos del genotipo 1 en los ambientes A y B 
pueden expresarse como:

P1A = 100 = 105 + 15 - 15 -5

P1B = 140 = 105 + 15 + 15 + 5

En el ejemplo que sigue, las interacciones son de tipo cruzado (Tabla 13.3):

Genotipos
Ambientes Diferencia

Promedio
A B A-B

1 100 80 20 90

2 80 160 -80 120

Diferencia 1-2 20 -80 100

Promedio 90 120 105

Tabla 13.3. 
Análisis del comportamiento de dos genotipos (1 y 2) expuestos a dos condiciones ambientales (A y B). 
Los números descatados en negrita cursiva corresponden a valores fenotípicos observados promedio 
para el genotipo i-ésimo en el ambiente j-ésimo (Pij).

Los efectos de cada ambiente medidos como desvío de la media general 
son los siguientes:

EA = 90 - 105 = -15

EB = 120 - 105 = 15

Los efectos de los genotipos medidos como desvío de la media general 
son análogamente:

G1 = 90 - 105 = -15

G2 = 120 - 105 = 15

Los efectos de interacción genotipo x ambiente pueden calcularse por dife-
rencia de acuerdo al siguiente modelo:

IGAij = Pij - (M + Gi + Ej)

De tal manera:

IGA1A = 100 - (105 - 15 - 15) = 25

IGA2A = 80 - (105 + 15 - 15) =-25
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IGA1B = 80 - (105 - 15 + 15) = -25

IGA2B = 160 – (105 + 15 + 15) = 25

A partir de los efectos puede reproducirse el valor fenotípico del genotipo 1 
en los ambientes A y B de acuerdo al modelo genético:

P1A = 100 = 105 - 15 - 15 + 25

P1B = 80 = 105 - 15 + 15 - 25

Desde el punto de vista del fitomejorador, no solo importa conocer la exis-
tencia de efectos de interacción genotipo x ambiente, sino también si son 
de tipo cruzado o no cruzado, y cuáles son los factores del ambiente invo-
lucrados en el efecto de interacción, especialmente si son controlables o 
no. En el caso de que los factores ambientales que generan la interacción 
sean controlables por el agricultor, como por ejemplo el manejo del cultivo 
(nutrición, fecha de siembra, control de una enfermedad), el fitomejorador 
puede tenerlo en cuenta al momento de seleccionar específicamente para 
esa condición de cultivo. En este caso el fitomejorador trataría de generar 
genotipos específicamente adaptados a condiciones ambientales controla-
bles. Cuando los factores ambientales que provocan la interacción resultan 
incontrolables, el fitomejorador orienta su actividad buscando genotipos 
que posean un comportamiento más estable o predecible en un rango am-
biental compatible con el que se supone estará expuesto el cultivar una vez 
liberado al mercado.  

El objetivo de los programas de mejoramiento es obtener el mejor genotipo 
para un determinado rango ambiental o megambiental. El comportamien-
to diferencial de una serie de genotipos puede servir como criterio para 
determinar si en un amplio rango de ambientes es posible delimitar subam-
bientes. Tal delimitación debería establecerse de manera tal que dentro de 
cada subambiente solo se espere que existan interacciones cuantitativas, 
correspondiendo a cada uno de ellos un genotipo ganador. Si por el contra-
rio se detectaran interacciones cruzadas o cualitativas, ello sería evidencia 
de la existencia de subambientes, cada uno de ellos con un genotipo ga-
nador distinto. En tales situaciones merecería analizarse la justificación de 
contemplar el desarrollo de cultivares para distintos subambientes. 

Obsérvese que en cualquier caso las medidas de interacción de un genoti-
po se definen en un marco conceptual dado por el resto de los genotipos 
que se evalúan junto con él y el grupo de ambientes analizado, es decir, que 
las propiedades o características que se atribuyan a un genotipo en cuanto 
a sus efectos de interacción con el ambiente pueden variar si se hubieran 
considerado otros genotipos de cotejo u otros ambientes.
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Cuando los genotipos de interés se evalúan en un único ambiente, no es po-
sible determinar la existencia de variancia para los efectos de interacción 
genotipo x ambiente. La única manera de poder determinarlo es evaluar a 
los genotipos en un número de ambientes igual o mayor que dos. Cuanto 
mayor sea el número de ambientes, menos sesgadas resultarán las esti-
maciones de las variancias genéticas. Por lo tanto debe tenerse en cuenta 
que las estimaciones de variancia genética y de heredabilidad obtenidas de 
un único experimento resultarán en sobreestimaciones de los verdaderos 
parámetros poblacionales.

13.3. Interacción genotipo x ambiente y predic-
ción de la respuesta a la selección
La ecuación de predicción de respuesta a la selección presentada en los 
Capítulos 9 y 10 asume que los componentes de variancia que se utilizan 
están estimados sin sesgo. Sin embargo para que ello ocurra debemos ha-
ber dispuesto de una población (o muestra) de ambientes y de genotipos 
suficientemente grandes. Esto es infrecuente, especialmente en el caso de 
ambientes. La consecuencia de ello es que la covariancia entre valores ge-
notípicos y desvíos ambientales (ver Capítulo 3) puede ser diferente de cero. 

En estos casos, Helms y Hammond (2006) presentaron modificaciones a 
las expresiones clásicas de la heredabilidad (h2) y de la respuesta a la se-
lección (R) en e ambientes y b repeticiones por ambiente:

h2 = σA
2/[σG

2 + (σGE
2 + 2σGE)/e + σ2/be] 

donde:

σA
2 es la variancia aditiva de las unidades de selección,

σG
2 es la variancia genotípica de las unidades de selección,

σGE
2 es la variancia de interacción entre genotipos y ambientes,

σGE es la covariancia entre genotipos y ambientes,

σ2 es la variancia del error experimental.

En la medida que la covariancia entre genotipos y ambientes sea diferente 
de cero, la heredabilidad será menor a la que se esperaría empleando un 
número grande de ambientes.

La respuesta esperada a la selección será:

R = irσA’ {σA
2/[σG

2 + (σGE
2 + 2σGE)/e + σ2/be]}0,5 
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donde:

i es la intensidad de selección,

r es la correlación entre los ambientes de evaluación y la población 
de ambientes a la que se destinarán los genotipos seleccionados,

σA’ es el desvío estándar de la variancia genética en la población 
ambiental a la que estarán destinados los genotipos seleccionados.

Desde un punto de vista práctico, el efecto del sesgo en las estimaciones de 
los componentes de variancia no sería muy significativo cuando los genoti-
pos se seleccionan con base en evaluaciones en varias localidades y años. 

El efecto más importante sobre la convergencia de las respuestas real y 
predicha viene dado por la correlación (r) que exista entre los ambientes 
de prueba y la población ambiental a la que se destinarán los genotipos 
(Helms y Hammond, 2006).

13.4. Experimentos multiambientales
Las fuentes de variación en experimentos replicados en una serie de 
ambientes pueden ser distintas según cuál sea la necesidad de las eva-
luaciones y los recursos disponibles. Cada situación se describe con su 
modelo estadístico específico (Tabla 13.4).

Evaluación en… Modelo

Única localidad o ambiente Pij = u + bj + gi + eij

Varias localidades o ambientes Pijk = u + aj + bk(j)+ gi + gaij + eijk

Varios años en un ambiente Pijk = u + ym + bk(m)+ gi + gyim + eimk

Varios años y localidades Pijkm = u + ym + aj + yamj + bk(mj)+ gi + gyim + gaij + gyaimj + eijmk

Tabla 13.4. 
Modelo estadístico correspondiente a diferentes estrategias de evaluación en un ambiente único y en 
evaluaciones multiambientales. bj es el efecto de la j-ésima repetición en un experimento llevado a cabo 
en un único ambiente; gi es el efecto del i-ésimo genotipo; eij es el error experimental correspondiente 
a la unidad experimental con el i-ésimo genotipo en la j-ésima repetición; eijk es el error experimental 
asociado a la unidad experimental con el iésimo-genotipo, en el j-ésimo ambiente o localidad y k-ésima 
repetición dentro de ese ambiente; eimk es el error experimental asociado a la unidad experimental con 
el iésimo-genotipo, en el m-ésimo año de evaluación y la k-ésima repetición dentro de ese año; eijmk es 
el error experimental asociado a la unidad experimental con el i-ésimo-genotipo, en el ambiente j-ésimo 
dentro del m-ésimo año de evaluación y la k-ésima repetición dentro de ese año y localidad.
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Las consideraciones referidas a efectos fijos y efectos aleatorios realizadas 
en capítulos previos y en el Anexo son de aplicación en el caso de evaluacio-
nes multiambientales. Cuando las evaluaciones se realizan en un número 
limitado de años y localidades, puede ser más conveniente agrupar ambas 
fuentes de variación directamente como “ambientes”, sin descomponerlas 
en año, localidad e interacción año x localidad y considerar a los ambien-
tes de prueba como una muestra de un factor aleatorio. Conceptualmente 
esto significa que los años y localidades de evaluación utilizados consti-
tuyen una muestra aleatoria de una población ambiental que posee cierta 
variabilidad espacial y temporal similar a la que podrán verse expuestos los 
genotipos una vez liberados al gran cultivo. Más recientemente cuando se 
emplean modelos mixtos para estimar variancias, si el número de ambien-
tes de prueba es reducido, puede ser más conveniente considerar el factor 
ambiente como fijo para mejorar las estimaciones de las variancias de ge-
notipos y de interacción genotipo x ambiente. 

La experiencia indica que las interacciones genotipo x año suelen ser relati-
vamente más importantes que las interacciones genotipo x localidad, pero 
ello depende de las particularidades del rango de ambientes que se está 
muestreando. En zonas llanas, en general, puede ocurrir que las interac-
ciones genotipo x localidad sean menos importantes que las interacciones 
genotipo x año, especialmente cuando existe variabilidad climática inte-
ranual que condiciona la disponibilidad hídrica en etapas críticas del cultivo 
y la ocurrencia de adversidades bióticas. Por el contrario, en zonas de re-
lieve, diferencias de altura sobre el nivel del mar, pendientes y orientación 
pueden ser importantes en localidades distantes pocos kilómetros, por lo 
que la interacción genotipo x localidad puede tener una incidencia similar 
a la interacción genotipo x año. La naturaleza de la adversidad o de fac-
tor que limita el rendimiento también influye sobre el tipo de interacción 
genotipo x ambiente. Por ejemplo, las interacciones de tipo cruzado son 
frecuentemente significativas cuando se evalúan genotipos con distinto ni-
vel de tolerancia a enfermedades y plagas en ambientes donde el factor 
biótico que resulta limitante está presente o ausente.

Cuando existe interacción genotipo x ambiente, la comparación de genotipos 
depende de la definición de un dominio ambiental, el que a su vez delimita 
el alcance de la recomendación y selección de genotipos, los estudios de 
herencia, de heredabilidad y la identificación de QTLs. En los programas de 
mejoramiento genético es importante conocer los efectos de interación ge-
notipo x ambiente para delimitar megambientes, interpretar correctamente 
los resultados de evaluaciones y establecer la amplitud y estructura nece-
sarias de la etapa de evaluación de genotipos o testing. La delimitación de 
los megambientes se realiza minimizando las interacciones genotipo x am-
biente dentro de ellos y maximizándolas entre ellos. Cuanto más importante 
sea la interacción genotipo por ambiente, mayor será la exigencia o magni-
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tud del programa de testing o evaluación. La delimitación de megambientes 
permite la organización de un sistema de evaluación de manera de distribuir 
los ambientes de prueba en forma más eficiente, evitando evaluar en am-
bientes similares que proveen información redundante, y en cambio hacerlo 
en condiciones que permitan la manifestación de las interacciones genotipo 
x ambiente y selección por comportamiento promedio y estabilidad. Alter-
nativamente, dependiendo de la extensión de un megambiente, este puede 
constituirse como el dominio ambiental para el que se desarrollarán culti-
vares, y la magnitud del sistema de testing puede ser reducido, ya que bajo 
los criterios enunciados anteriormente, dentro de cada megambiente no se 
esperarán interacciones genotipo x ambiente significativas. 

Frecuentemente ocurre que en una serie de experimentos multiambienta-
les, el efecto principal del ambiente puede ser muy importante como para 
confundir u obscurecer el análisis del patrón de respuesta de los genotipos 
evaluados frente a variaciones importantes en la calidad ambiental. Para 
la selección de genotipos en estas situaciones Fox y Rosielle (1982) de-
mostraron la conveniencia de estandardizar los datos originales previo al 
análisis de agrupamiento de ambientes en función de sus características.

La distancia euclidiana (djj’
2)(ver Anexo) entre dos ambientes cualesquiera, 

j y j’, medida por el comportamiento de g genotipos será:

donde:

yij, yij´ son los valores fenotípicos del genotipo i-ésimo en los am-
bientes j-ésimo y j’-ésimo,

gi  es el valor genotípico del i-ésimo genotipo,

aj, aj’ son los efectos del ambiente j-ésimo y j´-ésimo,

gaij, gaij’ son los efectos de interacción entre el genotipo i-ésimo y 
el ambiente j-ésimo y j’ésimo, respectivamente.

Cuando las diferencias entre las medias ambientales son muy grandes en 
relación con las diferencias debidas a las interacciones, el efecto principal 
de ambientes será proporcionalmente mayor que el efecto de las interac-
ciones. La estandardización de los datos fenotípicos permite reducir la 
distorsión resultante de la mayor importancia del efecto principal de am-
bientes. La estandarización de los valores fenotípicos observados para 
cada genotipo en cada ambiente, previo al cálculo de las distancias, hace 
que las medias ambientales sean iguales a cero y los desvíos estándar 
iguales a uno para todos ellos.
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Las medias genotípicas estandarizadas del i-ésimo genotipo se obtienen sus-
trayendo de la media observada en cada ambiente (gij) su media genotípica a 
través de ambientes (gi.) y dividiéndola por su desvío estándar (Si). La corre-
lación entre las medias estandarizadas de todos los genotipos en cada par 
de ambientes (rjj’) es una medida del parecido entre ese par de ambientes. La 
distancia euclidiana entre dos ambientes medida utilizando estandarización 
de los valores fenotípicos observados equivale a la expresión ‘djj´

2 = 2(g-1)
(1- rjj’), donde g es el número de genotipos evaluados (Fox y Rosielle, 1982).

13.5. Modelos estadísticos de análisis de la inte-
racción genotipo x ambiente
Cuando se realizan experimentos multiambientales, el análisis de la interac-
ción genotipo x ambiente comienza con un análisis de variancia (ANdeVA) 
por ambiente y a través de ambientes o combinado. Asumamos que se 
evalúan en experimentos de bloques completos aleatorizados con tres re-
peticiones a 20 genotipos en 10 ambientes. Los ANdeVA por ambiente y 
combinado o a través de ambientes tendrán las configuraciones que se 
presentan en las Tabla 13.5 y 13.6.

Fuentes de variación Grados de libertad Cuadrado medio Fc

Repeticiones r-1 = 2 CMr CMr/CMee

Genotipos g-1 = 19 CMg CMg/CMee

Error experimental (r-1)(g-1)= 38 CMee

Total rg-1 = 59

Tabla 13.5. 
Esquema del análisis de variancia de 20 genotipos en cada ambiente siguiendo un diseño de bloques 
completos aleatorizados con tres repeticiones.

Fuentes de variación Grados de libertad Cuadrados  medios Fc

Ambientes a-1 = 9

Repeticiones (ambientes) a(r-1) = 20

Genotipos g-1 = 19 CMg CMg /CMgxa

Genotipo x Ambientes (g-1)(a-1)=171 CMgxa CMgxa/ CMeec

Error experimental a(r-1)(g-1)= 380 CMeec

Total arg-1 = 599

Tabla 13.6. 
Esquema del análisis de variancia de 20 genotipos evaluados en 10 ambientes siguiendo un diseño de 
bloques completos aleatorizados con tres repeticiones.
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Puede ocurrir que las variancias de los errores entre experimentos sean he-
terogéneas (diferentes). Para probarlo se emplea el test de Bartlett (1937) 
(ver Anexo). Un indicio rápido de ocurrencia de heterogeneidad de la varian-
cia del error es que el cociente entre el mayor y el menor cuadrado medio 
del error experimental encontrados en los análisis de variancia por ambiente 
sea mayor o igual a tres. Las pruebas de significancia de genotipos y de la 
interacción genotipo x ambiente deben considerar la homogeneidad o hete-
rogeneidad de los errores experimentales, como se indica en la Tabla 13.7.

CMee

Denominador de pruebas de significancia de fuentes de variación

Interacción Genotipo x 
Ambiente (IGA) Genotipos

IGA ausente IGA presente

Homogéneos CMeec, a(r-1)(g-1)

CMeec, a(r-1)(g-1) 
grados de libertad

CMgxa, (a-1)(g-1) [(SCgxa + SCeec)/(glga + gleec)],

(glga + gleec) grados de libertad

Heterogéneos
CMeec, grados de libertad 

del exp. con  mayor 
CMee, (r-1)(g-1)

[(SCgxa + SCeec)/(glga + gleec)], 
grados de libertad del exp.

con mayor CMee , CMgxa, (a-1)(g-1) 

(r-1)(g-1)

Tabla 13.7. 
Denominador y grados de libertad a utilizar en las pruebas de significancia de los cuadrados medios de 
interacción genotipo x ambiente (CMgxa) y de genotipos (CMg) en análisis multiambiental de g genotipos 
evaluados en a ambientes con r repeticiones. CMee y CMeec representan los cuadrados medios del error experi-
mental de experimentos individuales y del análisis combinado a través de a ambientes. Se asume que todos los 
experimentos tienen las mismas dimensiones y que las interacciones genotipo x ambiente son homogéneas.

Según ello, asumiendo que las variancias o cuadrados medios de los erro-
res entre experimentos fueran homogéneas, el denominador de la prueba 
de significancia de la interacción genotipo x ambiente debería ser el cuadro 
medio del error experimental combinado. Si por el contrario, las variancias 
de los errores experimentales fueran heterogéneas, debería emplearse una 
prueba de significacia de la interacción genotipo x ambiente más conserva-
dora. Para ello se utilizará el mismo cuadrado medio del error experimental 
combinado, pero contrastando con el valor de F tabulado con los grados 
de libertad de la interacción genotipo x ambiente, y los grados de libertad 
del error experimental correspondiente al experimento que mostró mayor 
variancia del error. 

La modalidad de análisis de las interacciones genotipo x ambiente puede 
ser univariada o multivariada. En el primer caso, la respuesta fenotípica de 
los genotipos en diferentes ambientes se considera como la expresión de 
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un mismo carácter en función de diferentes calidades de ambiente. Se trata 
de un modelo de regresión lineal simple, donde para cada genotipo se de-
terminan la pendiente de la recta de respuesta y los desvíos de la regresión 
(Eberhart y Russell, 1966). 

En el modelo de Eberhart y Russell (1966), la partición de la variancia total en 
sus fuentes de variación y grados de libertad se presentan en la Tabla 13.8.

Fuentes de variación Grados de libertad

Repeticiones (amb) a(r-1) = 20

Genotipos g-1 = 19

Ambientes + Genotipo x Ambiente g(a-1) = 180

Ambiente (lineal) 1

Genotipo x Ambiente (lineal) g-1 = 19

Desvíos de la regresión g(a-2) = 160

Genotipo 1 a-2= 8

Genotipo 2 a-2= 8

…

Genotipo 20 a-2= 8

Error experimental a(g-1)(r-1)= 380

Tabla 13.8. 
Esquema de partición del análisis de variancia y de la interacción genotipo x ambiente aplicando al 
modelo de Eberhart y Russell (1966). 

Otra forma de analizar la interacción genotipo x ambiente es descomponer 
la suma de cuadrados de interacción en tantas sumas de cuadrados como 
genotipos participan de la evaluación (Wricke y Weber, 1986; Shukla, 1972).

Los análisis multivariados de la interacción genotipo x ambiente consideran 
a los valores fenotípicos observados en cada ambiente como caracteres 
diferentes uno de otro. La suma de cuadrados de la interacción se des-
compone en un número de ejes o componentes principales. Cada eje es 
ortogonal con los restantes y explica cierto porcentaje de la variancia total 
de la matriz de g genotipos y a ambientes. Un modelo multivariado de in-
teracción genotipo x ambiente muy empleado es el de efectos principales 
aditivos y efectos de interacción multiplicativos (modelos AMMI) (Gauch y 
Zobel, 1996; Crossa et al., 1999; Vargas Hernández y Crossa, 2000).
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Los valores observados en la k-ésima repetición del genotipo g-ésimo en el 
ambiente j-ésimo según el modelo AMMI es (Gauch, 1993):

Yijk = µ + gi + aj + ∑n λnϒinδjn + ʀij + eijk

donde: 

µ es la media general,

gi es el efecto centrado en la media general del genotipo i-ésimo, 
de modo que ∑gi=0;

aj es el efecto centrado en la media general del ambiente j-ésimo, 
de modo que ∑aj=0;

λn es el autovalor para el n-ésimo eje o componente principal de la 
interacción;

ϒin es el elemento del autovector correspondiente al i-ésimo geno-
tipo en el n-ésimo eje;

δjn es el elemento del autovector correspondiente al j-ésimo am-
biente en el n-ésimo eje; 

ʀij es el residual del modelo correspondiente al i-ésimo genotipo en 
interacción con el j-ésimo ambiente; y

eijk es el error asociado a la r-ésima observación del genotipo i-
ésimo (gi) en el ambiente j-ésimo (aj).

El modelo AMMI posee dos componentes, uno aditivo correspondiente a la 
suma (µ + gi + aj) y otro multiplicativo correspondiente a la descomposi-
ción de la interacción genotipo por ambiente. El número de ejes en que es 
posible particionar la suma de cuadrados de la interacción es el valor menor 
de la comparación entre (g - 1) y (e - 1), mientras que el número de grados 
de libertad correspondiente a cada uno de los ejes es (g + e - 2n - 1), donde 
n indica el número del eje en cuestión. Consecuentemente los últimos ejes 
poseen menores números de grados de libertad (Gollob, 1968).

Los primeros ejes del modelo AMMI tienen la propiedad de captar el verda-
dero patrón de respuesta diferencial de los genotipos expuestos a diferentes 
ambientes, mientras que los últimos ejes responden mayormente al "ruido" 
experimental. Por ello y por ser ejes ortogonales (independientes o no corre-
lacionados) entre sí, estos explican porcentajes decrecientes de la variancia 
fenotípica total. El número de ejes para retener se elige siguiendo un criterio 
más o menos conservador y parsimonioso. Por lo general se retienen los 
ejes que acumulan o explican al menos un 70-80 % de la variancia fenotípi-
ca total. Frecuentemente alcanza con tener en cuenta los dos primeros ejes 
y eventualmente puede ser necesario considerar adicionalmente un tercer 



GENÉTICA CUANTITATIVA PARA MEJORADORES DE PLANTAS

430                                                                                                                 

eje. El análisis AMMI se representa en un eje de coordenadas, denominado 
biplot, donde en el eje de las abscisas se representan los puntajes para los 
genotipos y ambientes correspondientes al primer eje (en realidad los pro-
ductos λ1

0,5 ϒgi1 y λ1
0,5 δaj1 para facilitar la interpretación del biplot) y en las 

ordenadas al promedio fenotípico a través de ambientes. Otro gráfico nece-
sario, cuando se requieren dos ejes para explicar una fracción importante 
de la variancia de interacción es un biplot donde en el eje de las abscisas 
se representan los puntajes para los genotipos y ambientes en el primer eje 
(λ1

0,5 ϒgi1 y λ1
0,5 δaj1) y en las ordenadas se representan los puntajes para los 

genotipos y ambientes en el segundo eje (λ2
0,5 ϒgi2 y λ2

0,5 δaj2). Las interac-
ciones entre genotipos y ambientes que en cada eje posean el mismo signo 
contribuirán favorablemente al valor fenotípico promedio de ese genotipo 
en ese ambiente. Los genotipos y ambientes que menor contribución hacen 
a los efectos de interacción son aquellos que poseen puntajes más próxi-
mos a cero para ambos ejes.

Asumiendo que se evaluaran 20 genotipos en diez ambientes y se obtu-
vieran las gráficas de biplot que se presentan en la Figura 13.2, podemos 
observar que la descomposición de las medias de genotipos (a través de 
ambientes) y las de ambientes (a través de genotipos) según el modelo 
AMMI presentan coordenadas que se distribuyen en los cuatro cuadran-
tes que quedan delimitados a partir del punto de origen de cada eje. Los 
ambientes y genotipos que resultan más próximos al valor 0 para ambos 
ejes, y destacados en color verde son los que menor contribución hacen 
a la existencia de interacciones genotipo x ambiente. Por el contrario, los 
genotipos o ambientes más alejados del origen de uno o de ambos ejes son 
los que mayor contribución hacen a la interacción genotipo por ambiente. 
La contribución de la interacción genotipo x ambiente al comportamiento 
promedio de determinado genotipo (i) en determinado ambiente (j) será la 
sumatoria, través de los ejes que se tengan en cuenta, del producto entre el 
autovalor y autovector correspondientes:

(λ1
0,5 ϒgi1 x λ1

0,5 δaj1 + λ2
0,5 ϒgi2 x λ2

0,5 δaj2 + … + λn
0,5 ϒgin x λn

0,5 δajn)

Cuando coinciden los signos de ϒgin y de δajn la interacción genotipo x am-
biente contribuirá positivamente al comportamiento promedio.

La Figura 13.3 corresponde al biplot rendimiento vs. el primer eje AMMI. Cla-
ramente, los dos genotipos indicados en verde en la parte superior de los 
cuadrantes I y IV serían los más promisorios por cuanto reúnen la ventaja de 
alto rendimiento promedio a través de ambientes y escasa interacción genotipo 
x ambiente para el eje AMMI que aporta mayor variabilidad a la variancia de in-
teracción. Por el contrario el genotipo identificado en color azul, si bien presentó 
alto rendimiento promedio y baja interacción genotipo x ambiente explicada por 
el primer eje, posee elevada interacción a nivel del segundo eje (Figura 13.2), lo 
cual lo sitúa en un nivel de desventaja respecto de los dos anteriores.
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Figura 13.2. 
Representación biplot del análisis AMMI de veinte genotipos (triángulos) evaluados en diez ambientes (cír-
culos) correspondiente al primer y segundo eje principal. Los genotipos y ambientes representados en verde 
son los que menores contribuciones hacen a la variancia de la interacción genotipo x ambiente para ambos 
ejes. El genotipo indicado en amarillo es el que mayor contribución hace la variancia de interacción genotipo 
x ambiente para ambos ejes. El genotipo indicado en azul contribuye a la interacción a través del segundo eje.

Figura 13.3. 
Representación biplot del análisis AMMI de veinte genotipos (triángulos) evaluados en diez ambientes co-
rrespondiente al primer eje principal en las abscisas y el rendimiento promedio a través de ambientes en el 
eje de las ordenadas. Los genotipos y ambientes representados en verde en los cuadrantes I y IV presentaron 
elevados rendimientos promedio a través de ambientes y escasa contribución a la variancia de interacción. 

El autovalor λ de cada eje se relaciona con su contribución a la suma de 
cuadrados de la interación genotipo x ambiente IGA, de manera tal que

∑n λn
2 = SC (IGA)
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En el caso de que se emplee un modelo reducido donde se retiene un nú-
mero menor de ejes (N) respecto del total de ellos aparecerá un residual, de 
modo que en esos casos

∑N λN
2 + ∑i∑j ʀij

2 = SC (IGA)

Los valores del autovector para cada eje de la interacción genotipo x ambien-
te para los genotipos y para los ambientes están escalados de manera que:

∑i ϒgi
2 = ∑j δej

2 = 1

Otros esquemas de análisis multivariado son los denominados modelos 
de regresión de sitio (SREG) (Crossa y Cornelius, 2002). En ellos podemos 
identificar distintas alternativas, dependiendo de las modificaciones que se 
hagan al modelo básico ya presentado:

Pijk = u + aj + bj(k)+ gi + gaij + eijk

En la variante GGE (Yan y Hunt, 2002), los términos gi + gaij son considerados 
en forma conjunta y la suma de cuadrados de la interacción se descompo-
ne en ejes de modo análogo al modelo AMMI. Permite una representación 
biplot en un eje de coordenadas y una interpretación geométrica para deter-
minar la cantidad de megambientes y el genotipo ganador en cada uno de 
estos (Yan y Hunt, 2002).

13.6. Adaptabilidad, estabilidad y confiabilidad 
genotípicas
La adaptabilidad es la capacidad de un genotipo de lograr buen comporta-
miento en un rango de ambientes. Para algunos autores, la adaptabilidad 
puede definirse como la consistencia de buen comportamiento en un ran-
go geográfico y se expresa por el comportamiento promedio. Un genotipo 
que posee adaptabilidad amplia tendrá un comportamiento previsible fren-
te a la variabilidad ambiental inherente de una región. Un genotipo que 
posee adaptabilidad específica será aquel que muestra ventajas en su 
comportamiento frente a otros genotipos en situaciones ambientales más 
determinadas o menos generales (Lin y Binns, 1994). Como ejemplo de 
adaptabilidad específica, podemos hablar de genotipos de buen comporta-
miento en una región donde existe una enfermedad endémica, o variedades 
de trigo adaptadas a una determinada subregión de cultivo, definida por 
una serie de factores, como por ejemplo la localización geográfica, fecha 
de siembra, prácticas de fertilización, etc.

La estabilidad es la capacidad de un genotipo de comportarse consistemente 
bien a través de un rango de ambientes. Esa consistencia en el comporta-
miento tiene que verificarse no solamente a escala temporal, sino también 
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espacial. A diferencia de la adaptabilidad, que está determinada por la compa-
ración de las medias fenotípicas de los genotipos, la estabilidad que interesa 
en el fitomejoramiento está asociada a la variabilidad en el comportamiento 
fenotípico de cada genotipo en comparación con los restantes. Kang (2002) 
distingue dos criterios para definir estabilidad. La estabilidad estática lo es 
en sentido biológico, cuando el comportamiento del genotipo es práctica-
mente constante a través de un rango de calidad ambiental. Los parámetros 
que se utilizan para estimar la estabilidad estática son independientes del 
comportamiento de otros genotipos que compartan la evaluación. La estabi-
lidad dinámica, por el contrario, lo es en sentido agronómico y los parámetros 
que cuantifican la estabilidad de un genotipo o variedad son relativos o com-
parativos con respecto al grupo de genotipos que comparte la evaluación. 
Para el estudio de la estabilidad de los genotipos se dispone de métodos 
tanto paramétricos como no paramétricos (Bujak et al., 2014).

La confiabilidad es la habilidad de un genotipo de combinar buen comporta-
miento promedio en un determinado rango ambiental y hacerlo de manera 
estable en el sentido agronómico. Como se ve, la confiabilidad toma en 
cuenta tanto la media como la variancia de los valores fenotípicos que pre-
senta un genotipo en relación con un grupo que comparte la evaluación.

Los análisis de adaptabilidad, estabilidad y confiabilidad se aplican mayorita-
riamente al carácter rendimiento de grano, de semilla o de forraje. La selección 
por productividad (rendimiento) y estabilidad es habitual en los programas 
de mejoramiento y por ello ambos caracteres tienden a estar genéticamente 
correlacionados. Sin embargo existen trabajos que comprueban que am-
bas características se comportan como relativamente independientes en el 
caso de cruzamientos entre germoplasma no mejorado y germoplasma élite 
(Eyherabide et al., 2016). Desde el punto de vista de la acción génica involu-
crada, los efectos no aditivos parecen tener una importante gravitación en la 
determinación de la estabilidad.

Lunezzo de Oliveira et al. (2014) propusieron emplear un índice de selección 
para seleccionar por adaptabilidad y estabilidad en maíz basado en un índi-
ce de distancia genotipo-ideotipo, que emplea como insumo al análisis GGE.

Existe una numerosa oferta de programas o software en continuo cre-
cimiento que permiten la aplicación de diversos modelos de análisis de 
estabilidad e interacción genotipo x ambiente, entre los que se puede citar 
a Magari y Kang (1997), Burgueño et al. (2001), Hussein et al. (2000), etc. 

Para una revisión exhaustiva de los métodos de análisis de adaptabilidad, 
estabilidad y confiabilidad se recomienda la lectura, entre otras, de Shukla 
(1972), Becker (1981), Becker y León (1988), Lin y Binns (1988), Lin et al. 
(1986), Balzarini (2002) y Kang (2002). 
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CAPÍTULO 14

Ploidía y herencia 
cuantitativa

14.1. Introducción
Muchas especies de interés agronómico tienen la particularidad de poseer 
un múltiplo mayor que dos del número cromosómico básico de un mismo 
genoma, o de poseer el doble del número cromosómico básico (x) en más 
de un genoma. Estas condiciones se denominan genéricamente poliploidía. 

Las especies poliploides que poseen múltiplos del número básico cromo-
sómico del mismo genoma se denominan autopoliploides y se clasifican 
según el número de copias del genoma en triploides (3x), autotetraploides 
(4x), autopentaploides (5x), etc. Se originan de especies diploides que han 
multiplicado su número cromosómico básico. Las situaciones de dosis 
impar del número cromosómico básico se asocian a problemas de este-
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rilidad o fertilidad muy reducida. Por el contrario los autotetraploides, por 
ejemplo, dan gametas viables diploides. Ejemplos de especies cultivadas 
autoploides o autopoliploides son la papa (Solanum tuberosum, 4x=48), 
el pasto ovillo (Dactylis glomerata, 4x=28) y la alfalfa (Medicago sativa, 
4x=42), (Lacadena, 1970). 

Las especies poliploides que poseen múltiplos del número cromosómi-
co básico, pero de más de un genoma se denominan alopoliploides y se 
clasifican según el número de copias de los genomas que contenga. Los 
alopoliploides derivan de híbridos entre especies diploides. Los alohexa-
ploides poseen dos juegos cromosómicos básicos de tres genomas 
diferentes. Los alotetraploides, dos juegos cromosómicos básicos de dos 
genomas diferentes. Ejemplo de especies de alopoliploides son el trigo pan 
(Triticum aestivum, 6x=42, tres genomas), el trigo candeal (Triticum durum, 
4x=28, dos genomas), la avena (Avena sativa, 6x=42, tres genomas), el 
algodón (Gossypium barbadense, 4x=52, dos genomas), etc. En algunas 
de las especies mencionadas pueden encontrarse otros niveles de ploidía.  
Los alopoliplodes suelen comportarse en su herencia como diploides ya 
que sus gametas contienen solo un juego cromosómico básico de cada 
uno de los genomas que lo componen. 

Otra clasificación de los organismos poliploides basada en su comporta-
miento citogenético y sus implicancias en los programas de mejoramiento 
es en especies poliploides disómicas y polisómicas (Peloquin, 1981; Mac-
Key, 1970). Triticum aestivum es una especie poliploide disómica porque 
los apareamientos solo ocurren entre cromosomas homólogos, sus loci es-
tán en estado homocigota, y eventualmente las interacciones entre alelos 
ubicados en cromosomas homeólogos podrían contribuir a cierto nivel de 
heterosis (Peloquin, 1981). El apareamiento entre cromosomas ocurre en-
tre aquellos que son homólogos entre sí. Los cromosomas que contienen 
similar información pero que pertenecen a genomas diferentes se deno-
minan homeólogos. La imposibilidad de formación de multivalentes por 
apareamiento entre cromosomas homólogos y homeólogos en trigo pan 
(alohexaploide) se ha demostrado que está bajo control genético (Wricke y 
Weber, 1986). Solanum tuberosum, en cambio, es una especie autopoliploi-
de clasificable como poliploide polisómica, por cuanto el apareamiento e 
intercruzamiento cromosómico puede ocurrir entre dos, tres o cuatro cro-
mosomas homólogos. Existen mayores oportunidades de interacciones 
intralocus o entre diferentes loci. Los organismos polisómicos o autopoli-
ploides poseen en general un alto grado de heterocigosidad, muchas veces 
enmascarada por genes dominantes.



437                                                                                                                 

Entre las angiospermas, el 35 % de las especies es poliploide (Stebbins, 
1938), especialmente las especies herbáceas perennes, en menor medida 
las herbáceas anuales y finalmente las leñosas. En el caso de las gimnos-
permas, apenas el 4-5 % de ellas es poliploides (Lacadena, 1970). Una 
excelente revisión de las aplicaciones de la poliploidía en el mejoramiento 
vegetal puede encontrarse en Sattler et al., 2016.

14.2. Variabilidad genotípica
La herencia de las especies autopoliploides es más compleja que la de las 
diploides, por cuanto cada locus de los múltiples cromosomas puede po-
seer alelos iguales o distintos. 

Considerando un locus de un individuo autotetraploide, su constitución 
puede ser crecientemente compleja, especialmente si existen más de dos 
alelos por locus. Cuando hay solo dos alelos (A, a), dependiendo del núme-
ro de alelos de cada clase, un individuo puede ser clasificado como:

 • cuadruplexo (aaaa), 
 • triplexo (Aaaa), 
 • duplexo (AAaa), 
 • simplexo (AAAa) y 
 • nuliplexo (AAAA). 

Cuanto mayor sea el número de alelos por locus, mayor será el número de 
genotipos posibles para cada locus (Tabla 14.1) (Wricke y Weber, 1986). En 
el caso de que existiera dominancia incompleta, sería advertible un efecto 
de dosis en función del número de alelos al estado dominante. 

Tipo

Número de genotipos en función de número de alelos

Número de alelos posibles

2 3 4

Monoalélico

(nuliplexos, 

tetraplexos)

A1A1A1A1 A1A1A1A1 A1A1A1A1 A3A3A3A3

k A2A2A2A2 A2A2A2A2 A4A4A4A4

A3A3A3A3

Tabla 14.1. 
Número de genotipos posibles para un locus de individuos de un organismo autotetraploide 
(Continúa en la página siguiente)
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Tipo

Número de genotipos en función de número de alelos

Número de alelos posibles

2 3 4

Bialélico

(simplexos y 
triplexos)

k(k-1) A1A1A1A2 A1A1A1A2 A1A1A1A2 A2A2A2A1

A2A2A2A1 A1A1A1A3 A1A1A1A3 A2A2A2A3

A2A2A2A1 A1A1A1A4 A2A2A2A4

A2A2A2A3 A3A3A3A1 A4A4A4A1

A3A3A3A1 A3A3A3A2 A4A4A4A2

A3A3A3A2 A3A3A3A4 A4A4A4A3

Trialélico

(simplexos y 
duplexos)

k(k-1)(k-2)/2 A1A2A3A1 A1A1A2A3 A3A3A1A2

A1A2A3A2 A1A1A2A4 A3A3A1A4

A1A2A3A3 A1A1A3A4 A3A3A2A4

A2A2A1A4 A4A4A1A2

A2A2A3A4 A4A4A2A3

A2A2A1A3 A4A4A1A3

Cuadrialélico

(simplexo)
k(k-1)(k-2)(k-3)/24 A1A2A3A4

Tabla 14.1. 
(Continúa de página anterior)

Podemos clasificar la segregación genética en un autopopliploide en se-
gregación cromosómica y segregación cromatídica (Figura 14.1). En la 
segregación cromosómica no hay crossing over, de modo que en metafa-
se I de la meiosis las dos cromátidas de cada cromosoma se mantienen 
juntas y en metafase II, cada cromátida del mismo cromosoma termina 
en gametas diferentes. 
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Figura 14.1. 
Segregación cromosómica [A] y cromatídica [B] en un individuo autotetraploide. Se considera el caso de 
un gen con cuatro alelos, identificados como a, b, c y d, todos ellos correspondientes a un locus. 
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La segregación cromatídica tiene lugar cuando ocurre algún evento de in-
tercruzamiento entre un locus y el centrómero. En tal situación, luego de 
metafase II las dos cromátidas hermanas de los cromosomas que inter-
vinieron en el entrecruzamiento pueden terminar en las mismas gametas, 
fenómeno denominado doble reducción. Esas gametas llevan entonces 
alelos idénticos por descendencia (ver Capítulo 6). La probabilidad de que 
dos cromátidas hermanas terminen en la misma gameta por doble reduc-
ción es α. En un organismo autotetraploide existen 8 cromátidas (2 por 
cada cromosoma) que se distribuyen al azar y solo 1 de ellas es hermana 
de cualquiera de las restantes. Por lo tanto α=1/7 en el caso de segrega-
ción cromatídica completa y α=0 cuando hay segregación cromosómica 
completa, ya que no es posible la doble reducción. 

La segregación cromosómica predomina en el caso de genes ubicados 
más próximos a los centrómeros, ya que su cercanía disminuye las proba-
bilidades de entrecruzamiento entre cromáticas hermanas. La segregación 
cromatídica, en cambio, es de ocurrencia más probable cuanto más distan-
ciado está el gen del centrómero.

Cuando se analiza la segregación de un carácter de un individuo autopo-
liploide, debe considerarse el tipo de segregación y la constitución alélica 
de los cromosomas homólogos para todos los loci involucrados en el 
control del carácter.

14.3. Poliploidía y equilibrio poblacional de 
Hardy-Weinberg
Hemos señalado en capítulos previos que en organismos diploides 
(2n=2x) y bajo apareamiento aleatorio, y en ausencia de migración, muta-
ción y selección, el equilibrio poblacional de Hardy-Weinberg para un locus 
se alcanza en una generación de apareamiento aleatorio. Ello no es así en 
el caso de especies autopoliploides. 

En una población de una especie autotetraploide (2n=4x), en la cual solo 
hay dos alelos presentes, A1 y A2, con frecuencias génicas p y q, respectiva-
mente, las combinaciones de gametas diploides darán origen a las cigotas 
tetraploides conforme se presenta en la Tabla 14.2.
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Clases 
gaméticas

Clases gaméticas

A1A1 A1A2 A2A2

Clases cigóticas; frecuencias genotípicas

A1A1 A1A1 A1A1 ; p4 A1A2 A1A1  ; 2p3q A2A2 A1A1 ; p2q2

A1A2 A1A1 A1A2; 2p3q A1A2 A1A2  ; 4p2q2 A2A2 A1A2; 2pq3

A2A2 A1A1 A2A2  ; p2q2 A1A2 A2A2  ; 2pq3 A2A2 A2A2  ; q4

Tabla 14.2. 
Clases y frecuencias genotípicas luego de una generación de apareamiento aleatorio entre individuos 
autotetraploides digénicos, con frecuencias génicas p y q, bajo segregación cromosómica.

En la condición de equilibrio, las frecuencias gaméticas serán p2 (A1A1), 2pq 
(A1A2) y q2 (A2A2). En cada generación de apareamiento aleatorio, la reducción 
del desequilibrio es diferente según consideremos segregación cromosómica 
y segregación cromatídica. En el primer caso la reducción en el desequilibrio 
de las frecuencias genotípicas respecto de las de Hardy-Weinberg por cada 
generación de apareamiento aleatorio es de 1/3 y en el segundo caso de 2/7. 
En el caso general, de que la probabilidad de doble reducción sea mayor que 
cero y menor de 1/7, la reducción en el desequilibrio será:

∆ = (1 - α)/3

Bajo segregación cromosómica, las frecuencias gaméticas y genotípicas 
en el equilibrio son, respectivamente:

(pA1 + qA2)2 

y 

(pA1 + qA2)4 

Tratándose de k alelos, las expresiones pasan a ser, respectivamente:

(∑ piAi)2 y (∑ piAi)4

donde i hace referencia al i-ésimo alelo de la serie alélica disponible para el 
locus A y los exponentes 2 y 4 son el número de genomas en las gametas 
y el esporofito de un organismo autotetraploide.
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La última de esas expresiones puede reescribirse como 

(p1A1 + p2A2 + p3A3 + … pnAn)4

donde el número de alelos es n y se trata de un organismo autotetraploide.

Las frecuencias genotípicas en el equilibrio de Hardy-Weinberg para el caso 
de un locus con segregación cromosómica se presentan en la Tabla 14.3.

Clases genotípicas Frecuencias genotípicas de  equilibrio

A1A1 A1A1 p4

A2A2 A2A2 q4

A1A1A2A2 6p2q2

A1A1 A1A2; 4p3q

A1A2 A2A2 4pq3

Tabla 14.3. 
Clases y frecuencias genotípicas en el equilibrio poblacional luego de varias generaciones de aparea-
miento aleatorio entre individuos tetraploides digénicos en el caso de segregación cromosómica

Para el caso general, en que la frecuencia de doble reducción está entre 0 
y 1/7, las frecuencias gaméticas en el equilibrio poblacional serán (Wric-
ke y Weber, 1986):

A1A1: p2 + 3αpq/(2+α)

A1A2:   (4-4α)pq/(2+α)

A2A2:  q2 + 3αpq/(2+α)

La aproximación a las frecuencias gaméticas y genotípicas de equilibrio 
demandan, como se indicó más arriba, más de una generación de aparea-
miento aleatorio.

14.4. Modelo genético
En especies alopoliploides, como por ejemplo el trigo pan, el trigo candeal, 
el tabaco, que presentan en la meiosis apareamientos cromosómicos biva-
lentes y herencia disómica, son aplicables los mismos modelos descriptos 
en este libro para los organismos diploides. En otros casos la modelación 
de su comportamiento hereditario es mucho más complejo y frecuente-
mente de escaso valor práctico (Kearsey y Pooni, 1996).
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La expresión que describe el valor genotípico en una especie autotetraploi-
de, por ejemplo en papa (2n=4x), posee más términos causales que en 
especies diploides: 

gAiAjAkAl = αi + αj + αk + αl + δij + δik + δil + δjk + δjl + δkl + γijk+ γijl+ γikl+ γjkl + λijkl 

donde

αi, αj, αk, αl son los efectos promedios de los correspondientes ale-
los del locus A que lleva cada cromosoma,

δij, δik, δil, δjk, δjl, δkl son las interacciones bialélicas,

γijk, γijl, γikl, γjkl son las interacciones trialélicas,

λijkl es la interacción cuadrialélica.

Los valores genotípicos para individuos que poseen otras estructuras alé-
licas serán

gAiAiAiAi = αi + αi + αi + αi + δii + δii + δii + δii + δii + δii + γiii+ γiii+ γiii+ γiii + λiiii

= 4αi + 6δii + 4γiii + λiiii 

gAiAiAiAj = 3αi + αj + 3δii + 3δij + γiii+ 3γiij + λiiij

gAiAiAjAj = 2αi + 2αj + δii + δjj + 4δij + 2γiij+ 2γijj+ λiijj 

g AiAiAjAk = 2αi + αj + αk + δii + 2δij + 2δik + δjk + γiij+ γiik+ 2γijk+ λiijk

Estos valores genotípicos pueden expresarse alternativamente como la 
suma de los valores aditivos y los desvíos de dominancia bialélicos (D), 
trialélicos (T) y cuadrialélicos (Q):

gAiAiAiAi = A

gAiAiAiAj = A + Dij

gAiAiAjAj = A + Dij

gAiAiAjAk = A + Dij + Dik + Djk + Tijk

gAiAjAkAl = A + Dij + Dik + Dil + Djk + Djl + Dkl + Tijk + Tijl + Tjkl + Qijkl

La media poblacional resultará de la contribución de los individuos ho-
mocigotas y de los heterocigotas. Estos últimos, al existir mayor número 
cromosómico, admiten más clases que en los organismos diploides. Con-
secuentemente:

M= 2(p-q)a + 4p3qd3 + 6p2q2d2 + 4pq3d1
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donde la contribución de los individuos homocigotas a la media poblacional 
es 2(p-q)a y la de los individuos heterocigotas d1, d2 y d3 son los desvíos 
de dominancia de A1A2A2A2, A1A1A2A2 y A1A1A1A2, respectivamente.

El valor de mejora será la suma de los efectos medios de los alelos que 
posee el individuo. Si bien al tener gametas diploides las interacciones 
se transmiten sin cambio a la próxima generación, nada garantiza que 
puedan transmitirse a las subsiguientes debido a que por efecto de la 
recombinación genética esas combinaciones podrían perderse. Es una 
situación análoga a la que puede ocurrir con la epistasis aditiva x aditiva 
en especies diploides. 

Los efectos promedio de A1 y A2 serán (Wricke y Weber, 1986):

αA1 = (2p-q)a + q3d1 + 3pq2d2 + 3p2qd3

αA2 = (p-2q)a + p3d3 + 3pq2d1 + 3p2qd2

Consecuentemente, el efecto de sustitución será

α = αA1 - αA2 = a + p2(3q-p)d3 + 3pq(q-p)d2 + q2 (q-3p)d1

14.5. Variancias y covariancias en especies 
autopoliploides
La variabilidad de los valores genotípicos de los individuos de la población 
genera la variancia genotípica, cuya composición causal es la siguiente:

σG
2 = σA

2 + σD
2 + σT

2 + σQ
2 

donde

σA
2 es la variancia aditiva,

σD
2 es la variancia dialélica debida a la variabilidad entre interaccio-

nes dialélicas (δij),

σT
2

 es la variancia trialélica debida a la variabilidad entre interaccio-
nes trialélicas (γijk),

σQ
2 es la variancia cuadrialélica debida a la variabilidad entre inte-

racciones cuadrialélicas (λijkl).

Cada una de ellas expresada en función de las frecuencias y efectos 
génicos son:
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σA
2 = 4pqα2

σD
2 = 6p2q2δ2 

σT
2 = 4p3q3γ2

σQ
2 = p4q4λ2

La Tabla 14.4 presenta los coeficientes que acompañan a cada uno de los 
componentes de la covariancia entre parientes.

A diferencia de lo que ocurre en especies diploides, (o alopoliploides que 
se comportan meióticamente como tales), las estimaciones que se obtie-
nen de las variancias aditiva y de dominancia a partir de diseños genéticos 
como los presentados en el capítulo correspondiente a los casos de heren-
cia diploide, estarán sobreestimadas dependiendo de la importancia de las 
interacciones entre alelos y las epistáticas. Además, en contraposición a 
las especies diploides, hay interacciones entre alelos del mismo locus que 
pueden transmitirse a la siguiente generación ya que las gametas conten-
drán dos juegos cromosómicos básicos, en el caso de los autotetraploides 
y tres en el caso de los autohexaploides. 

Parentesco σA
2 σD

2 σT
2 σQ

2 σAA
2 σAD

2 σAT
2 σAQ

2 σDD
2 σDT

2 σDQ
2 σTQ

2

Progenie-
Progenitor  1/2   1/6  -- --  1/4   1/12 -- --  1/36 -- -- --

Medios 
hermanos  1/4   1/36 -- --  1/16 1/144 -- -- 1/1296 -- -- --

Hermanos 
completos  1/2   2/9   1/12  1/36  1/4   1/9   1/24  1/72  4/81  1/54  1/162 1/432

Tabla 14.4. 
Componentes de la covariancia genotípica entre parientes en una población de una especie autotetra-
ploide. Basado en Wricke y Weber, 1986.

En papa se ha determinado que el rendimiento está asociado a la acción 
génica sobredominante, la cual surge de la importancia de las interacciones 
entre alelos. En tal sentido, los loci que poseen constituciones cuadrialéli-
cas son los que permitirían una mayor cantidad de interacciones intralocus 
(Mendoza y Hayes, 1974).
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14.6. Poliploidía y endogamia
Del mismo modo que en las especies diploides, la endogamia disminuye 
a nivel poblacional la proporción de individuos heterocigotas respecto del 
total, así como la heterocigosidad a nivel de individuos. 

En el caso de autofecundar individuos de un organismo autotetraploide 
(por ejemplo alfalfa), las familias S1 tendrán una composición variable en 
función de la estructura del individuo que se autofecunda (Tabla 14.5).

Progenitor

Composición de la filial S1

AAAA AAAB AABB AABC ABCD

(monoalélico) (bialélico) (bialélico) (trialélico) (tetraalélico)

AAAA 1     

AAAB  1/4   1/2   1/4    

AABB  1/18  4/9   1/2    

AABC  1/36  2/9   1/4   1/2   

ABCD    1/6   2/3   1/6  

Tabla 14.5. 
Composición de la filial S1 resultante de la autofecundación de individuos tetraploides con diferente 
estructura alélica.

En especies autotetraploides como papa o alfalfa, la descendencia de un 
individuo puede resultar ser endocriada si sus progenitores estaban rela-
cionados o eran a su vez endocriados. Pero la naturaleza diploide de las 
gametas hace que, aun en el caso de que los progenitores no estén em-
parentados, su descendencia tenga un tercio del coeficiente de endoga-
mia promedio de sus padres. Para que la descendencia no posea endocría, 
debe resultar del cruzamiento entre progenitores no relacionados y sin en-
docría (F=0) (Busbice et al., 1972). Suponiendo la autofecundación de un 
individuo cuadrialélico AiAjAkAl, este generará tres clases genotípicas con 
los valores genotípicos, frecuencias y coeficiente de endogamia que se in-
dican en la Tabla 14.6. Nótese que una generación de autofecundación de 
un individuo poliploide produce un coeficiente de endogamia bastante me-
nor con respecto al caso de la autofecundación de un organismo diploide.
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Clases
genotípicas Frecuencia Valor genotípico Coeficiente de 

endogamia (F)

AiAiAjAj  1/6 2αi + 2αj + 4δij  1/3 

AiAiAjAk  2/3 2αi + αj + αk + 2δij + 2δik+ 2δjk +γijk  1/6 

AiAjAkAl  1/6 αi + αj + αk + αl + δij + δik + δil + δjk + δjl + δkl + γijk+ γijl+ γikl+ γjkl + λijkl  0

Promedio de la generación  1/6 

Tabla 14.6. 
Clases, frecuencias, valores genotípicos y coeficientes de endogamia resultantes de la autofecundación 
de un individuo autotetraploide cuadrialélico.

Las especies autotetraploides pueden experimentar una importante 
depresión por endocría, probablemente por la acumulación de genes de-
letéreos recesivos que se transmiten protegidos en gametas diploides 
(Busbice et al., 1972).
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ANEXO

A.1. Medidas de tendencia central

A.1.1. Media aritmética o promedio aritmético

µ= media poblacional o paramétrica

ȳ=media muestral

N=número de individuos (observaciones) en la población

n=número de individuos (observaciones) en la muestra

, , 

   
 

Otra manera de calcular la media es calcular la media ponderada, es decir, sumando el producto de los 
valores observados (yi) por el número de veces que cada valor ocurre en la muestra (fi). 

µ = (f1 y1 + f2 y2 + f3 y3 + … +fk yk)/(f1 + f2 + f3 + … + fk)

Si expresamos f1, f2, f3, … fk en términos de frecuencias:

f1/(f1 + f2 + f3 + … + fk) = f1/N = p1

f2/(f1 + f2 + f3 + … + fk) = f2/N = p2

f3/(f1 + f2 + f3 + … + fk) = f3/N = p3

fk/(f1 + f2 + f3 + … + fk) = f1/N = pk

Entonces:

µ = (p1 y1 + p2 y2 + p3 y3 + … + pk yk)

Los desvíos entre los valores individuales y la media muestral, o desvío dentro de la muestra es:

(y- ȳ) 
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Por propiedad de la media aritmética, 

 

A.1.2. Otras medidas de tendencia central

Cuando la distribución de las observaciones está sesgada hacia la derecha o hacia la izquierda resulta 
más apropiado utilizar la mediana o la moda para reflejar las medidas de posición o tendencia central 
de una población o su muestra. La mediana es el valor que deja el 50 % de las observaciones a uno y 
otro lado de la distribución. La moda es el valor más frecuente en la distribución (Figura A.1).

Figura A.1 
Ubicación relativa de medidas de tendencia central [media (M), mediana (Mdn) y moda (Mo)] bajo dos 
condiciones de curtosis.

A.1.2.1. Media geométrica (G)

G = (y1 y2 y3 … yN)1/N

donde N es el número de observaciones.

A.1.2.2. Media armónica (H)

1/H = 1/N ∑1/yi

A.2. Medidas de dispersión

A.2.1. Variancia

La variancia es la suma de cuadrados de los desvíos entre las observaciones y la media. Esta suma 
de cuadrados se divide por los grados de libertad.
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σ2 = variancia poblacional o paramétrica; σ = desvío estándar poblacional

S2 = variancia muestral; S=desvío estándar muestral

σ2 = ∑(yi - µ)2/N (en poblaciones de tamaño finito)

σ2 = ∑(yi - µ)2 (en poblaciones cuando se trabaja con frecuencias relativas)

S2 = ∑(yi - ȳ)2/n-1 (en muestras de tamaño n)

La variancia poblacional de una distribución de medias muestrales de tamaño n será:

nσ2 = σ2 / n  La variancia de una distribución de medias muestrales de tamaño n será:

nS2 = S2 / n

Puede observarse que las medias muestrales tienen menor grado de dispersión (variancia) que las 
observaciones simples. Los valores observados bajo el supuesto de distribución normal, para po-
blaciones con igual media, se ubican a la misma distancia medida en desvíos estándares de esta, 
cualquiera sean las variancias de las poblaciones (Figuras A.2). Para un mismo valor medido en des-
víos estándares, los valores observados serán menores para la población con menor variancia. La 
probabilidad de ocurrencia de valores observados superiores al indicado será igual para cualquiera de 
las poblaciones (P≥ X = P≥ Y = P≥ Z) (Figura A.2).

Figura A.2. 
Ubicación de valores observados medidos en unidades estándares correspondientes a tres poblaciones 
con igual media y distinta variancia. 

A.2.2. Coeficiente de variación

El coeficiente de variación muestral expresado en porcentaje es:

CV% = 100 S/ȳ
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El coeficiente de variación poblacional es

CV% = 100 σ/µ

Con frecuencia se interpreta al coeficiente de variación muestral como un índice de confiabilidad de 
datos experimentales. Ello no es necesariamente así en todos los casos, puesto que el coeficiente de 
variación está inversamente correlacionado con la media muestral.

A.3. Medidas de asociación entre variables
La covariancia, la regresión y la correlación proveen una medida del nivel de asociación entre 
variables aleatorias.

La covariancia es la suma de los productos medios entre las observaciones de las variables X e Y:

Cov (x,y) = x1y1 + x2y2 + x3y3 + … + xNyN - [∑x∑y/N]

Cov (x,y) = x1y1 + x2y2 + x3y3 + … + xnyn - [∑x∑y/n-1]

La covariancia entre dos variables aleatorias depende de las unidades en las que ambas se miden. 
Una manera de comparar el grado de asociación entre pares de variables que resulte libre del efecto 
de las unidades de medida o de diferencias de escala es calcular la covariancia entre variables estan-
darizadas. De tal manera:

Cov (x,y) = [(x1-X)/Sx][(y1 - Y)/Sy] + [(x2-X)/Sx][(y2 - Y)/Sy]+[(x3-X)/Sx][(y3 - Y)/Sy] + 

… + [(xn-X)/Sx][(yn - Y)/Sy]

Donde (xi - X) son los desvíos de los valores observados de x respecto de su media, Sx es el desvío es-
tándar de la variable x, e (yi - Y) son los desvíos de los valores observados de yi respecto de su media, 
y Sy es el desvío estándar de la variable y.

En consecuencia la variancia de las variables estandarizadas es igual a 1. La covariancia entre las variables 
estandarizadas tendrá un valor acotado en el rango -1 a +1 y se lo denomina coeficiente de correlación.

A.3.1. Regresión

La regresión entre una variable independiente x y una variable dependiente y mide el cambio esperado 
en y por unidad de cambio en x:

byx = Cov(y,x)/S2
x 

El modelo de regresión lineal simple expresado en notación matricial es

Y = X β + ε ,

donde Y es el vector de observaciones de la variable dependiente, X es la matriz de observaciones de 
la variable independiente y la columna de incidencia de la media general, β el vector de parámetros de 
regresión y ε es el vector del error experimental asociado a cada una de las observaciones.
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Es decir:

El vector de estimadores de parámetros (b) se calcula despejando dicho término del sistema de ecua-
ciones normales:

(X’X)*b = X’Y

b = (X’X)-1 * X’Y

A.3.2. Correlación

Mide el grado de asociación entre dos variables aleatorias x e y mediante:

rxy = Cov(x,y)/Sx Sy

Recordar que el coeficiente de correlación equivale a la covariancia entre dos variables estandariza-
das, por lo que mide el grado de asociación entre variables libre de los efectos de diferentes escalas 
de medida.

El coeficiente de determinación será:

Rxy = r2
xy

A.3.3. Relación entre regresión y correlación simple

Dados

byx = Cov(y,x)/S2
x

bxy = Cov(x,y)/S2
y  ,

byx bxy = [Cov(y,x)]2/S2
x S2

y = Rxy = r2
xy 

(byx bxy )1/2 = rxy

A.3.4. Regresión lineal múltiple

En los modelos de regresión lineal múltiple, una variable aleatoria dependiente es función de dos o 
más variables aleatorias independientes:

y = boxo + b1x1 + b2x2 + e
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El modelo expresado en términos matriciales es semejante al de la regresión lineal simple, pero la di-
mensión de la matriz X es mayor (el número de columnas es igual al número de variables independientes 
más 1) y el vector de parámetros tiene más filas, equivalentes al número de columnas de la matriz X:

(X’X)*b = X’Y

b = (X’X)-1 * X’Y

La matriz X’X será:

 

Y la matriz X’Y será:

La suma de cuadrados del modelo completo que considera k variables aleatorias de las que dependen 
los valores observados Yi será:

SC(modelo completo) = SC(b0, b1…bk) = b* X’Y

La suma de cuadrados de la regresión múltiple debida a k parámetros será:

SC(regresión múltiple)= SC(b1, …, bk) = b* X’Y - (∑Yi)2/n

El último término del miembro de la derecha de la igualdad representa la suma de cuadrados del 
modelo reducido, que asume que Y = β0 + ε, donde b0 es (∑Yi)/n, es decir, el promedio de las obser-
vaciones de la variable dependiente.

Notar que en el modelo completo, b0 es diferente:

b0 = (∑Yi)/n + b1(∑X1)/n + b2(∑X2)/n

La suma de cuadrados de los residuales será:

SC(residuales) = Y’Y - b* X’Y 

La variancia del vector b de estimadores de los parámetros es:

Var(b) = (X’X)-1 s2, 

donde s2 es la variancia del error experimental.



467                                                                                                                 

A.3.5. Correlación parcial

Dada una serie de variables, la correlación parcial entre dos de ellas es la correlación entre ambas, 
manteniendo constantes o fijas al resto. Dadas las variables aleatorias x1, x2, x3, …, xp, la correlación 
parcial, por ejemplo r14.23, es la correlación entre x1 y x4 ajustadas por x2 y x3. 

La matriz (R) de correlaciones entre variables es:

y su matriz inversa:

La correlación parcial entre dos variables xi y xj (manteniendo fijas a las restantes variables) es:

rij.. = -cij/(cii cjj)0,5

La prueba de significancia de los coeficientes de correlación parcial (H0:ρij..=0;H1: ρij.. ≠0) sigue una 
distribución t, cuyo valor calculado es:

t(n-p) = rij..(n-p)0,5/(1 - rij..
2)0,5

donde n es el número de observaciones, p el número de variables aleatorias y (n-p) son los grados de libertad.

A.3.6. Correlación múltiple

El coeficiente de correlación múltiple mide el ajuste entre los valores observados para una variable 
dependiente y los valores estimados de esa variable en función de un modelo de regresión múltiple 
respecto de un número de variables independientes. El coeficiente de correlación múltiple es la raíz 
cuadrada del coeficiente de determinación.

A.3.7. Regresión utilizando variables estandarizadas

Cuando las observaciones de las variables se expresan como desvíos respecto a su media aritmética 
y estos expresados en relación con el desvío estándar, cada variable estandarizada tendrá una media 
igual a 0 y una variancia y desvío estándar iguales a 1.

En el caso de una regresión lineal múltiple con tres variables aleatorias, el modelo es:

y = b0x0 + b1x1 + b2x2+ b3x3 + e 
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La variable x0 corresponde a la ordenada al origen y su valor es 1 para cada una de las observaciones. 
Cuando se procede a estandarizar todas las variables, el modelo es:

(y-Y)/Sy = (x1 –X1)/Sx1 + (x2-X2)/Sx2 + (x3-X3)/Sx3 

Reexpresando a cada término estandarizado respectivamente como y’, x1’, x2’ y x3’, el modelo es:

y’ = b1’x1’ + b2’x2’ + b3’x3’

donde:

b1’ = b1 (Sx1/Sy)

b2’ = b2 (Sx2/Sy)

b3’ = b3 (Sx3/Sy)

La estandarización simplifica algunas expresiones (Cox, 1986). Así por ejemplo, la sumatoria de los 
desvíos respecto a la media elevados al cuadrado, es igual simplemente a la suma de los valores es-
tandarizados al cuadrado [∑(y’ – Y’)2 = ∑(y’)2] y como la variancia de todas las variables es igual a 1, 
para cada par de variables, covariancia, la correlación y los coeficientes de regresión son iguales entre sí.

El modelo de regresión de variables estandarizadas expresado en notación matricial se simplifica de 
la siguiente manera:

(X’X) b’ = X’Y, 

donde la matriz X’X es

Y la matriz X’Y:

El vector de estimadores de los parámetros de regresión es:
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y puede reexpresarse este sistema de la siguiente manera:

Por lo tanto el sistema de ecuaciones es:

b1     +  b2r12  +  b3r13 = r1y

b1r21 +    b2    +  b3r23 = r2y

b1r31 +  b2r23  +    b3   = r3y

A.4. Modelos lineales
Los modelos son versiones simplificadas de una realidad o fenómeno complejo que ayudan a explicar 
y a predecir tal fenómeno a partir de sus variables más importantes y sus interrelaciones. Los mo-
delos estocásticos son aquellos que poseen al menos una variable aleatoria. El modelo lineal general 
(MLG o en inglés, GLM) se puede representar como:

Y = f(X) + ε, 

donde ε es una variable aleatoria (por lo tanto Y también lo es).

Y es función de al menos otra variable X no aleatoria. La función de X puede resultar de una combina-
ción de parámetros y efectos fijos de X (o niveles de X). En la medida que los parámetros de la función 
de X puedan ser estimados, será posible estimar Y. En el caso de poder estimar Y, (Ye), es posible 
estimar los residuales que responden a la variable aleatoria ε partir de:

e = Ye – f(X)

La función de X puede tomar diferentes formas, como por ejemplo una regresión lineal simple o múl-
tiple de la forma:

f(X) = β0 + β1X1  , o bien

f(X) = β0 + β1X1 + β2X2  , 

o de un modelo de diseño experimental tal como:

f(X) = bi + tj  ,

donde bi es el efecto de la i-ésima repetición o bloque completo y tj es el efecto de la j-ésima variedad 
evaluada en un experimento con i repeticiones.

La condición de linearidad del modelo está dada por cuanto la variable aleatoria Y depende de una 
función lineal de los parámetros (β0, β1, β2, bi, tj).

Supongamos el MLG expresado en forma matricial del tipo:

Y = Xβ + ε, 
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donde n es el número de observaciones disponibles,

Y es el vector de valores observados, de dimensión (nx1),

β el vector de parámetros para estimar, de dimensión (p x 1),

X es la matriz de incidencia o de diseño, de dimensión (n x p), y

ε es el vector de la variable aleatoria del error, de dimensión (nx1).

El modelo es de rango completo siempre que n≥p. Se asume que los errores de las observaciones son 
independientes entre sí y que tienen una variancia común σe

2.

En el modelo de rango completo la matrix X’X es no-singular y existe una solución única para el vector 
de parámetros β.

En el modelo de rango incompleto, el rango de la matrix X es r<p, la matrix X’X es singular y por lo tanto 
existen infinitas soluciones para el vector de parámetros.

A.4.1. Medias de mínimos cuadrados (LSMeans)

Cuando se dispone de datos desbalanceados, las medias de mínimos cuadrados son estimaciones 
de las medias aritméticas que podrían esperarse obtener si las clases o subclases hubieran tenido el 
mismo número de observaciones.

Asumiendo un modelo con dos efectos, E (ambientes) y G (genotipos), con tres niveles y dos niveles 
respectivamente y los datos presentados en la Tabla A.1.

Ambiente Media 

aritmética

Media 

mínimos 
cuadradosGenotipos E1 E2 E3 N

G1 20, 40, 30 30, 40 35 6 32,5 -9 31

G2 60, 50 55, 55 - 4 55,5 13,5 53,5

N 5 4 1 10 43,75 2,25

Media 

aritmética
40 45 35 40 41,5 42,25

-1,5 3,5 -6,5 -1,5 42,25

Media 
mínimos 

cuadrados
42,25 47,25 37,25

Tabla A.1. 
Comparación de medias aritméticas y medias de mínimos cuadrados aplicada a la evaluación de dos 
genotipos en tres ambientes.
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Las medias de mínimos cuadrados de G1 y de G2 se calculan como:

LSMean Gi = µ + gi + e.

donde gi es el efecto del genotipo i-ésimo y e. es el efecto promedio de los ambientes a través de los 
dos genotipos:

LSMean G1 = 41,5 + (-9,0) + (-1,5) = 31,0

LSMean G2 = 41,5 + (13,5) + (-1,5) = 53,5

La media de mínimos cuadrados de E1, E2 y E3 se calculan como:

LSMean Ej = µ + ej + g.

donde ej es el efecto del ambiente j-ésimo y g. es el efecto promedio de los genotipos a través de los 
tres ambientes:

LSMean E1 = 41,5 + (-1,5) + (2,25) = 42,25

LSMean E2 = 41,5 + (3,5) + (2,25) = 47,25

LSMean E3 = 41,5 + (-6,5) + (2,25) = 37,25

Nótese que las medias de mínimos cuadrados son similares, pero distintas a las respectivas medias 
aritméticas. Si los datos hubieran sido balanceados, las medias aritméticas y las de mínimos cuadra-
dos coincidirían.

A.4.2. Variancia de funciones lineales

La variancia de una función lineal Y de variables aleatorias puede calcularse siguiendo las siguientes reglas:

1.  Sustituir la variable Y por su expresión lineal.
2.  Si existe algún término que es una constante que no aparece multiplicando o dividiendo a 

una variable aleatoria, eliminarlo.
3.  Realizar el cuadrado de la función remanente que describe a Y.
4.  Reemplazar los términos resultantes por variancias si son potencias al cuadrado, o por 

covariancias si son productos cruzados.

Ejemplos: 

a. Dada la función lineal del tipo

Y = a + b

donde a y b son variables aleatorias:

V(Y) = V(a + b) 

Se eleva al cuadrado la función (a + b):

(a + b)2 = a2 + b2 + 2ab 

V(Y) = V(a + b) = V(a) + V(b) + 2COV(a,b)
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b. Dada la función del tipo:

Y=a+bx

donde a y b son constantes y x es una variable aleatoria:

V(Y) = V( a + bx)

Se elimina la constante a y se eleva al cuadrado la expresión remanente:

(bx)2 = b2x2

V(Y) = b2V(x)

c. Dada la función del tipo:

Y=a+bx+cz

donde a, b y c son constantes, x y z variables aleatorias.

V(Y) = V(a + bx +cz)

Se eleva al cuadrado el término (bx + cz):

(bx + cz) = b2x2 + c2z2 + 2 bcxz 

V(Y) = b2 V(x) + c2 V(z) + 2bcCOV(x,z)

A.4.3. Covariancia de funciones lineales

La covariancia entre dos funciones lineales, X e Y, puede calcularse siguiendo las siguientes reglas:

1.  Sustituir cada función, X e Y, por su expresión lineal.
2.  Si existe algún término que es una constante que no aparece multiplicando o dividiendo a 

una variable aleatoria, eliminarlo.
3.  Realizar el producto cruzado entre las expresiones remanentes de X e Y.
4.  Reemplazar cada término resultante que sea producto de las dos variables aleatorias 

por covariancias.

Ejemplo:

Dados X = (a + b) e Y= (c + d), siendo a, b, c y d variables aleatorias:

COV (XY) = COV (a + b, c + d) 

(a + b) (c + d) = ac + ad + bc + bd

COV (X,Y) = COV (a,c) + COV (a,d) + COV (b,c) + COV (b,d)

A.5. Estructura de tratamientos
La estructura de tratamientos que se evalúan en experimentos puede ser de tipo anidado o de tipo 
cruzado. La característica de la estructura anidada es que cada tratamiento queda definido por al me-
nos dos factores clasificatorios y los niveles de uno de ellos es diferente para cada uno de los niveles 
del otro factor. Por el contrario, la estructura de tratamientos es de tipo cruzado cuando los niveles 
de cada uno de los factores clasificatorios se aplican a todos los niveles de los demás factores clasi-
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ficatorios (Figura A.3). En la estructura anidada no es posible determinar la interacción entre los dos 
factores clasificatorios que definen cada tratamiento, mientras que en los diseños con estructura de 
tratamientos de tipo cruzado es posible determinar las interacciones entre ellos.

[a] Factor P [b] Factor P

P1 P2 P3 P1 P2 P3

Factor Q
Q1 Q3 Q5

Factor Q
Q1 Q1 Q1

Q2 Q4 Q6 Q2 Q2 Q2

Figura A.3. 
Esquema de diseño de tratamientos anidado [A] y cruzado [B] cuando los tratamientos están definidos 
por dos factores, P y Q.

A.6. Esperanzas de los cuadrados medios en el análisis de variancia
En cualquier análisis de variancia es preciso conocer la esperanza de los cuadrados medios de las 
fuentes de variación para poder determinar cuál es el denominador de las pruebas F de significancia 
que debe emplearse. La esperanza de un cuadrado medio para una fuente de variación es una función 
lineal de las variancias o sumatorias de efectos (ponderadas por unas constantes que dependen de 
las características del experimento) que son explicatorias de ese cuadrado medio. En los diseños ge-
néticos, como veremos más adelante, es importante conocer la esperanza de los cuadrados medios 
para poder estimar componentes de variancia fenotípica y genotípica.

Las esperanzas de los cuadrados medios de cada fuente de variación pueden ser diferentes en fun-
ción del modelo y de la estructura de los datos experimentales que se asuma:

 – Modelo I o de efectos fijos: todos los factores de variación incluidos en el modelo tienen 
efectos fijos.

 – Modelo II o de efectos aleatorios: todos los factores de variación incluidos en el modelo 
son variables aleatorias, excepto la media general.

 – Modelo III o modelo mixto: incluye factores aleatorios y factores fijos.

Cuando decimos que un factor es aleatorio, queremos significar que sigue una distribución de proba-
bilidad. La estructura del experimento se refiere a las variables clasificatorias (repeticiones, ambientes, 
tratamientos, niveles de tratamiento, etc) y puede ser de tipo cruzada o anidada.

A.6.1. Reglas de Schultz

Para determinar la esperanza de los cuadrados medios, Schultz (1955) elaboró una serie de reglas 
(thumb rules). Cuando todos los efectos del modelo son aleatorios:

Regla 1 

El primer paso es listar todas las fuentes de variación en el análisis de variancia y deter-
minar cuáles variables clasificatorias son fijas y cuáles son aleatorias. Normalmente las 
repeticiones y ambientes son considerados efectos aleatorios y los tratamientos (genoti-
pos) pueden ser considerados aleatorios o fijos. Serán fijos cuando el fitomejorador solo 
está interesado en conocer los efectos de los g genotipos. Nuestro universo de interés en 
los genotipos se reduce pura y exclusivamente a aquellos incluidos en el experimento. Se-
rán aleatorios si se considera que esos genotipos no son más que una muestra aleatoria 
de una población de genotipos más amplia.
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Si una fuente de variación corresponde a una interacción entre dos variables clasifica-
torias, tal interacción deberá considerarse aleatoria toda vez que al menos una de esas 
variables clasificatorias sea aleatoria. La interacción entre dos o más variables clasifica-
torias de efectos fijos, también será fija.

Regla 2

2.1. Para cada fuente de variación se debe incluir en la esperanza de su cuadrado medio al 
componente respectivo y la variancia del error.

2.2. El símbolo del componente correspondiente debe estar identificado por una serie de 
subscriptos que incluye todos los factores necesarios para describirlo inequívocamen-
te. Los demás subscriptos estarán acompañando al componente correspondiente como 
constantes. Deben incluirse como componente de la esperanza de los cuadrados medios 
a todos aquellos cuyos subscriptos identificatorios están incorporados como subscriptos 
en el componente correspondiente.

Cuando en el modelo hay tanto efectos aleatorios como fijos, hay que aplicar una regla 
adicional:

Regla 3

Luego de aplicar las reglas 1 y 2 hay que determinar cuáles términos de la esperanza del 
cuadrado medio deben mantenerse como tales y cuáles deben eliminarse. Para ello el 
procedimiento es el siguiente:

3.1. Analizar los subscriptos de cada término componente, excepto el específico del com-
ponente y determinar si uno o más de ellos corresponden a factores fijos. En tal caso, ese 
término componente debe eliminarse de la esperanza del cuadrado medio.

3.2. Analizar todos los subscriptos de cada término componente, incluyendo el específico 
del componente y determinar si todos ellos corresponden a factores fijos, ese término 
debe ser reemplazado por el promedio de los efectos al cuadrado. 

Ejemplos 

Evaluación de g genotipos en un experimento con b bloques completos aleatorizados.

Aplicación de regla 1:

Fuentes de variación:

Genotipos ⟶ G (aleatorio)

Bloques ⟶B (aleatorio)

Aplicación de regla 2

Genotipos: 1, 2 … g

Bloques: 1, 2 … b

Parcelas: b11, b12, b13 … b1g; b21, b22, b23 … b2g 
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Fuente de Variación Regla 2.1 Regla 2.2 Regla 2.2

Bloques σGB
2 σe

2 + gσGB
2 σe

2 + gσB
2

Genotipos σBG
2 σe

2 + bσGB
2 σe

2 + bσG
2

Error Experimental σe
2

Evaluación de g genotipos en un experimento con b bloques completos aleatorizados.

Aplicación de regla 1:

Fuentes de variación:

Genotipos ⟶ G (fijo)

Bloques ⟶ B (aleatorio)

Aplicación de regla 2

Genotipos: 1, 2 … g

Bloques: 1, 2 … b

Parcelas: b11, b12, b13 … b1g; b21, b22, b23 … b2g 

Fuente de Variación Regla 2.1 Regla 2.2 Regla 2.2 Regla 3

Bloques σB
2 σe

2 + gσGB
2 σe

2 + gσB
2 σe

2 + gσB
2

Genotipos σG
2 σe

2 + bσGB
2 σe

2 + bσG
2 σe

2 + bσG
2+ b∑Gi

2 /g-1

Error Experimental σe
2 σe

2 σe
2 σe

2

Evaluación de g genotipos en un experimento con b bloques completos aleatorizados, en 
a ambientes.

Aplicación de regla 1:

Fuentes de variación:

Ambientes ⟶ A (aleatorio)

Bloques  ⟶ B (aleatorio)

Genotipos ⟶ G (aleatorio)

Ambientes x Genotipos ⟶ AxG (aleatorio)

Error Experimental ⟶ E Aleatorio
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Aplicación de regla 2

Subscriptos

Ambiente A σA
2 σA

2

Bloque B(A) σB(A)
2 σB(A)

2

Genotipo G σABG
2 abσG

2 σE
2 + bσAG

2 + abσG
2

Amb. x Gen. ABG σABG
2 bσABG

2 σE
2 + bσAG

2

Error σE
2 σE

2 σE
2

Evaluación de g genotipos en un experimento con b bloques completos aleatorizados, en 
a ambientes.

Aplicación de regla 1:

Fuentes de variación:

Ambientes ⟶ A (aleatorio)

Bloques  ⟶ B (aleatorio)

Genotipos ⟶ G (fijo)

Ambientes x Genotipos ⟶ AxG (aleatorio)

Error Experimental ⟶ E Aleatorio

Fuente de 
Variación Subscriptos Aplicando regla 2 Aplicando regla 3

Ambiente A σA
2 σA

2

Bloque B(A) σB(A)
2 σB(A)

2

Genotipo G σABG
2 abσG

2 σE
2 + bσAG

2 
+ abσG

2

σE
2 + bσAG

2 
+ ab∑Gi

2/(g-1)

Amb. x Gen. ABG σABG
2 bσABG

2 σE
2 + bσAG

2 σE
2 + bσAG

2

Error σE
2 σE

2 σE
2 σE

2
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A.6.2. Modelo de efectos fijos

El modelo de efectos fijos toma la expresión:

y = Xb + e

donde X es una matriz de diseño o incidencia, b es un vector de efectos fijos contemplados en el mo-
delo y que se pretende estimar y e es el vector de la variable aleatoria del error. Es decir que las únicas 
variables aleatorias en el modelo son y y e. 

La variancia del error (Ve) coincide con la variancia de y (Vy):

Ve = Vy = Iσe
2

Mientras que la variancia del estimador de y (V(*y)) es:

V(*y) = P(P’P)-1P’σe
2

La variancia del error (Ve) admite diferentes situaciones: 

En el primer caso los errores son independientes e iguales para cada efecto, en el segundo los errores 
son independientes y específicos para cada efecto y en el tercero los errores de distintos efectos pue-
den estar correlacionados y son específicos de cada efecto.

A.6.3. Modelo de efectos aleatorios

Sea:

yij = ai + bj + eij

donde a y b son variables aleatorias, del mismo modo que el error e. Para cada aleatoria se define una 
variancia correspondiente: σa

2; σb
2; σe

2.

La variancia de y será (asumiendo que las covarianzas entre las variables aleatorias son 0 (cero)):

Vy = σa
2 + σb

2 + σe
2 ≠ I σe

2
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A.6.4. Modelo lineal mixto

Sea:

yij = ai + bj + eij

donde a es un efecto fijo y b es una variable aleatoria, del mismo modo que lo es el error e. Para cada 
variable aleatoria se define su variancia: σb

2; σe2.

La variancia de y será será (asumiendo que las covarianzas entre las variables aleatorias son 0 (cero)):

Vy = σb
2 + σe

2 ≠ I σe
2

Nos referiremos en esta sección a los modelos lineales donde las variables clasificatorias son de efec-
tos fijos y de efectos aleatorios. El modelo expresado de manera matricial es el siguiente:

y = Pb + Zu + e

donde b, u y e son vectores de los efectos contemplados en el modelo. El vector e corresponde al error 
o al residual no considerado por el modelo, b corresponde a los efectos fijos y u es el vector de los 
efectos aleatorios, excepto el error experimental. Las matrices P y Z tienen elementos iguales a 0 o a 
1, según que el efecto al que hacen referencia esté ausente o presente en el valor observado y. 

Cuando consideramos un modelo lineal general (GLM), los efectos que se incorporan al modelo son 
todos fijos, con excepción del error experimental:

y = Pb + e’, 

donde e’ = Zu + e del modelo mixto (Walsh, 2012).

En el enfoque que nos interesa en este libro, la matriz Z tiene que ver con los efectos genéticos o adi-
tivos de la muestra aleatoria de genotipos evaluados.

La variancia de y, de acuerdo al modelo será:

V(y) = Z´Var(u)Z + Var(e) = Z’GZ + Iσe
2,

donde I es una matriz identidad y G es la matriz de correlaciones genéticas o entre valores aditivos 
entre individuos, es decir, que:

G = A σg
2

donde A = 2rMN, donde rMN es el coeficiente de coancestría entre dos individuos M y N (ver Capítulo 5). 
La matriz A es conocida por cuanto depende de los pedigrís.

Por lo tanto la variancia de los valores fenotípicos será:

Var(y) = Z’AZ σg
2 + Iσe

2

Frecuentemente se designa:

R = Iσe
2

Por lo tanto 

Var(y) = V = Z’GZ + R
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En los modelos fijos la tarea es estimar a los efectos fijos y predecir los efectos aleatorios. En el primer 
caso se estiman los BLUE (Best linear unbiased estimators o mejores estimadores lineares insesga-
dos, o LSMEANs) y en el segundo se predicen los BLUP (Best linear unbiased predictors o mejores 
predictores lineares insesgados).

A.6.4.1. Predictores BLUP

Previo a obtener los BLUPs necesitamos estimar los componentes de variancia mediante el empleo 
de análisis de variancia, o aplicando los métodos de máxima verosimilitud o de máxima verosimi-
litud restringida.

Los mejores predictores lineales insesgados (BLUP) de mérito genético de los genotipos pueden ob-
tenerse como solución a las ecuaciones de modelo mixto (EMM) propuestas por Henderson (1976).

Ello requiere la inversión de la matriz de parentesco G.

Las ecuaciones del modelo mixto son:

Las matrices inversas de R y G son, respectivamente:

R-1 = 1/(σe
2)*A-1

G-1 = 1/(σg
2)*A-1

La relación (σe
2/σg

2) puede reemplazarse en términos de heredabilidad en sentido estricto:

(σe
2/σg

2) = λ = (1-h2)/h2

A partir de los datos conocidos o deducibles (vector y, matrices de incidencia P y Z) el objetivo es 
obtener estimadores de los efectos fijos (vector b) y de los efectos aleatorios (vector u y e). Para ello 
necesitaremos estimar las matrices R y G, es decir, la de los residuales y de las correlaciones genéti-
cas entre los individuos evaluados. Las estimaciones del vector b y los predictores del vector u serán:

be = (P’V-1P)-1 P’V-1   

ue = GZ’V-1(y-Pbe)

La aplicación de las ecuaciones del modelo mixto permite obtener las estimaciones de máxima vero-
similitud o REML de los efectos fijos y de los aleatorios.

Puede demostrase que el predictor del valor de mejora del i-ésimo individuo es (Walsh, 2012):

BLUP(i) = h2(y - µ), donde µ es la media general. 

Para seleccionar el modelo correcto cuando el modelo mixto es anidado puede emplearse el criterio 
de la relación del logaritmo de verosimilitud. En consecuencia es necesario calcular el logaritmo de la 
verosimilitud REML de un modelo reducido (LLR.MR) y el logaritmo de la verosimilitud del modelo com-
pleto (LLR.MC) de tal modo que (Balzarini, 2002):

L = -2 (LLR.MR - LLR.MC)
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Si ambos modelos son igualmente eficientes, el valor χ2
(p) no resultará significativo, para p grados de liber-

tad definido por la diferencia de parámetros considerados en el modelo completo y el modelo reducido.

Cuando los modelos mixtos que se comparan no son anidados, la elección del modelo debe basarse 
en el criterio de información de Akaike (AIC).

A.7. Medidas de distancia

A.7.1. Distancia euclidiana

Es una de las medidas de distancia más frecuentemente utilizada ya sea cuando se comparan valores 
fenotipícos o genotípicos y medias ambientales.

Por ejemplo, la distancia euclidiana entre dos genotipos j y j’ en el ambiente i-ésimo se define como:

djj´
2 = ∑i=1

s (yij - yij´)2

donde yij e yij’ son los comportamientos de ambos genotipos en el ambiente común.

Cuando se consideran múltiples genotipos y ambientes, las distancias euclidianas pasan a ser los 
elementos de una matriz de distancias.

A.8. Homogeneidad de variancias
En el análisis de variancia de una serie de experimentos en forma conjunta resulta muy importante 
determinar si las variancias del error de cada uno de los experimentos son homogéneas entre sí. Una 
prueba comúnmente utilizada para determinarlo es la de Bartlett (1937). Debe compararse el valor de 
Chi cuadrado calculado con el tabulado para el nivel de probabilidad deseado y k-1 grados de libertad:

Χ2 = (1/C) [gleec ln CMeec - Σ (gleek ln CMeek)]

donde:

gleec es el número de grados de libertad del error experimental combinado a través de k 
experimentos,

CMeec es el cuadrado medio del error experimental combinado,

gleei es el número de grados de libertad del error experimental del k-ésimo experimento 
individual,

CMeek es el cuadrado medio del error experimental del k-ésimo experimento,

y

C = 1 + {1/[3(k-1)]}[ Σ (1/gleek) - (1/gleec)]

Si todos los experimentos de la serie tuvieran el mismo número de grados de libertad para la variancia 
del error experimental, las expresiones indicadas más arriba se simplificarían de la siguiente manera:

Χ2 = (1/C) [glee(k ln CMeec - Σ ln CMeek)],

C = 1 + [(k + 1)/(3k glee)]
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A.9. Producto de Kronecker entre matrices

Dadas dos matrices Anxm y Bpxq, su matriz producto de Kronecker, Cnpxmq = A ⊗ B, tendrá como elemen-
tos:

c = (aij B)ij

Si por ejemplo:

entonces:
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